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Modélisation du bilan couplé carbone-eau à l’échelle de l’arbre en plantations 




Les changements climatiques mondiaux devraient augmenter les périodes de sécheresse dans de 
nombreuses régions tropicales. De grandes quantités de potassium (K) sont appliquées dans les 
plantations tropicales, mais les conséquences de l’interaction entre la nutrition en K et le déficit 
en eau (W) sur les mécanismes physiologiques gouvernant la croissance des arbres reste peu 
connus. Un modèle établi à partir des processus (MAESPA) a été utilisé pour étudier les effets 
combinés de limitations en K et W sur l’utilisation du carbone (C) et de l’eau dans les plantations 
clonales d’Eucalyptus. 
Les résultats montrent qu’une diminution de l’apport en K et W diminue la photosynthèse brute 
et l’efficience d’utilisation de la lumière, avec une forte interaction entre K et W sur les flux de 
C. La capacité du système racinaire des arbres à prélever l’eau apparait comme un facteur 
essentiel à l’adaptation à la sécheresse. Les prélèvements hydriques au-delà de 10 m de 
profondeur (incluant les prélèvements dans la nappe phréatique) étaient non négligeables, 
particulièrement pendant les saisons sèches. En conséquence, la sylviculture des plantations 
d’Eucalyptus influence fortement les ressources hydriques et le niveau de la nappe phréatique sur 
le site d’étude. Néanmoins, les simulations montrent que cet impact peut être limité par une 
diminution des fertilisations. Des apports d’engrais limitant la croissance des arbres permettent 
d’augmenter les ressources hydriques dans le sol tout au long de la rotation. Une modification du 
modèle MAESPA a été réalisée (ainsi qu’une analyse de sensibilité) pour mieux simuler les 
températures foliaires, ce qui est essentiel pour des simulations concernant des scénarios de 
changements climatiques.  
Cette thèse suggère que, dans un contexte de changement climatique, les régimes de fertilisation 
devraient être revisités dans les plantations tropicales à croissance rapide pour améliorer la 
tolérance des arbres à la sécheresse. 
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Modeling the water-carbon cycles at tree scale in Eucalyptus plantations under contrasting 




Global climate changes are expected to increase the length of drought periods in many tropical 
regions. Although large amounts of potassium (K) are applied in tropical planted forests, little is 
known about the interaction between K nutrition and water (W) deﬁcit on the physiological 
mechanisms governing tree growth. A process-based model (MAESPA) was used to gain insight 
into the combined effect of K deficiency and W deficit on carbon and water use in Eucalyptus 
clonal plantations.  
The results show that K and W limitations reduce gross photosynthesis and light use efficiency at 
the tree and stand scales, with a strong interaction between K and W availabilities on C fluxes. 
The capacity of the root system to take up water appears as an essential factor governing tree 
adaptation to drought. Water uptake below a depth of 10m (including water withdrawal within 
the water table) was quantitatively significant over dry seasons. As a consequence, the 
management of highly productive Eucalyptus plantations strongly influences water resources and 
the level of the water table at our study site. Nevertheless, simulations show that the impact of 
eucalypt plantations on soil water resources can be limited by a reduction in fertilizer input. Sub-
optimal fertilizations increase the groundwater resources throughout the cultivation cycle. The 
MAESPA model was improved (and sensitivity analyses were performed) to better simulate leaf 
temperature, an essential factor for future simulations dealing with climate change scenarios.  
This thesis suggests that, in a context of climate change, fertilization regimes should be revised 
in planted forests to improve tree tolerance to severe drought. 
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Modelagem do balanço acoplado à água de carbono no árvore nas plantações de eucalipto 




Com as mudanças climáticas globais são esperados um aumento de secas em muitas regiões 
tropicais. Grandes quantidades de potássio (K) são aplicadas em plantações florestais tropicais, 
mas as consequências da interação entre a nutrição com K e o déficit de água (W) sobre os 
mecanismos fisiológicos que regulam o crescimento das árvores ainda é pouco conhecido. Um 
modelo baseado em processos (MAESPA) foi usado para estudar os efeitos combinados de 
limitações de K e W sobre o uso de carbono (C) e água em plantações clonais de Eucalyptus. Os 
resultados mostraram que as limitações em K e W reduziram a fotossíntese bruta e a eficiência 
do uso de luz ao nível da planta e na escala do povoamento, com uma forte interação entre as 
disponibilidades de K e W sobre o fluxo de C. A capacidade do sistema radicular das árvores em 
absorver água aparece como um fator chave na adaptação às condições de seca. A absorção de 
água pelos Eucalyptus abaixo de10 m de profundidade (incluindo águas subterrâneas) foi 
significativa, especialmente durante a estação seca. Como consequência, o manejo de plantações 
altamente produtivas de Eucalyptus influência fortemente os recursos hídricos no nível do lençol 
freático na área de estudo. No entanto, simulações mostraram que este impacto pode ser limitado 
através da diminuição da aplicação de fertilizantes. Menor aplicação de fertilizantes, embora 
limitem o crescimento das árvores, pode aumentar a quantidade de água no solo ao longo da 
rotação. O modelo MAESPA foi aperfeiçoado (envolvendo também análises de 
sensibilidade) para melhorar as simulações da temperatura das folhas, a qualé essencial 
para simulações de cenários envolvendo mudanças climáticas. Essa tese sugere que, no 
contexto das mudanças climáticas, regimes de fertilização devem ser revisados 
em plantações tropicais de rápido crescimento para promover a tolerância das árvores à seca. 
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En raison du changement climatique, une hausse des températures moyennes et des 
sécheresses plus fréquentes sont attendues dans de nombreuses régions autour du globe 
(Sheffield & Wood, 2008; Solomon et al., 2009; IPCC, 2013). Comment les espèces de plantes 
s’adapteront-elles à une distribution altérée des précipitations et comment des sécheresses plus 
fréquentes modifieront-elles les cycles du carbone, de l’eau ou des nutriments sont des questions 
avec de larges implications pour les forêts tropicales. Des études récentes ont montré 
l’importance de mieux comprendre les effets du changement climatique sur la nutrition des 
arbres et ses conséquences sur l’écologie forestière (Kreuzwieser & Gessler, 2010; Peñuelas et 
al., 2013; Piao et al., 2013). Dans les forêts plantées hautement productives, la croissance des 
arbres est fortement dépendante des régimes de fertilisation (Smethurst, 2010; Gonçalves et al., 
2013). Un déficit en eau induit une diminution de la production de biomasse et des changements 
dans la structure des plantes (modifications d’allocations), conduisant à des adaptations 
morphologiques et physiologiques variées selon les différentes populations et espèces (Ngugi et 
al., 2004; Coopman et al., 2008). Améliorer notre compréhension de la réponse des plantations 
forestières au stress hydrique est par conséquent une nécessité pour développer des pratiques 
adaptées aux futurs changements climatiques. 
 
I.1. Changement climatique, les futurs régimes de précipitation 
 
Au cours des dernières 30 années, la température moyenne globale combinant continents 
et océans a présenté une augmentation d’environ 0.85 °C, avec pour résultat une des périodes les 
plus chaudes depuis ces 1000 dernières années (IPCC, 2013). L’augmentation de la teneur en 
CO2, et autre gaz à effet de serre de l’atmosphère (CH4 et N2O), depuis l’ère préindustrielle 
conduit à des teneurs atmosphériques sans précédent depuis au moins 800 000 ans. La part des 
émissions anthropiques est aujourd’hui reconnue comme étant une cause dominante 
« extrêmement probable » (IPCC, 2013) des hausses de températures observées depuis le milieu 
du siècle (Solomon et al., 2007).  
 
Parmi les conséquences du réchauffement climatique, les futures variations de 
précipitation (Allen & Ingram, 2002) peuvent affecter tant les besoins en eau pour les hommes 
que les besoins pour l’agriculture ou les écosystèmes naturels (Burke et al., 2006; Seager et al., 
2007; Zhang et al., 2007). Bien que les projections des futures précipitations restent encore 
difficiles à l’échelle locale, des études ont montré qu’un réchauffement climatique sera associé à 
une intensification des saisons sèches dans de nombreuses régions du globe (Solomon et al., 
2009) et ceci particulièrement dans les régions subtropicales déjà sujettes à de fortes sécheresses 
(Meehl et al., 2007). Un exemple d’étude, combinant 22 modèles de prédiction différents, est 
donné dans la Fig. I.1 présentant une carte mondiale des futures tendances de précipitations par 
degré de réchauffement (Solomon et al., 2009). Bien qu’une forte incertitude existe sur un 
certain nombre de régions du globe (régions en blanc sur la Fig. I.1), ces prévisions montrent 
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qu’un grand nombre de régions subtropicales, localisées sur tous les continents, pourront 
présenter des saisons jusqu’à 10 % plus sèches, par degré de réchauffement. Les réductions de 
précipitations pendant les saisons sèches en Afrique, Europe du Sud ou Est-Australie seraient de 
20 % pour un réchauffement de 2 °C et celles prévues pour l’Amérique du Nord, l’est de 
l’Amérique du Sud ou le sud de l’Afrique seraient de 10 %. 
 Associées à une réduction des précipitations dans les régions tropicales, la fréquence et 
la durée des sécheresses devraient s’intensifier dans le futur (Sheffield & Wood, 2008). Dans une 
étude publiée en 2008, Sheffield & Wood (2008) ont montré que, au niveau mondial, la sévérité 
des sécheresses (définie sur la base d’un déficit en eau dans le sol) pourrait doubler d’ici 2100 au 
niveau mondial. De manière similaire, la durée des sécheresses devrait augmenter d’environ 
60 % d’ici 2100. Ils prédisent en plus une augmentation de la fréquence des courtes saisons 
sèches (4-6 mois) de plus de 100 % et celle des longues périodes de sécheresse (>12 mois) de 
près de 200 %. L’augmentation de la durée et de la fréquence des sécheresses d’ici 2100 est 
variable selon les régions du globe, mais les augmentations les plus fortes sont généralement 
observées dans les régions tropicales et subtropicales. 
Une diminution des précipitations associée à une augmentation de la durée et de la 
fréquence des sécheresses pourra, à long terme, avoir une large gamme de conséquences, variant 
selon les régions, sur les ressources en eau pour la consommation humaine (Burke et al., 2006) et 
l’agriculture (i.e. agriculture du maïs et du blé en Afrique, Lobell et al., 2008), mais également 
sur la fréquence des feux (Westerling et al., 2006), les changements écosystémiques (Scholze et 
al., 2006) et la désertification (Gao & Giorgi, 2008).  
 
 
I.2. Les plantations forestières face au changement climatique 
 
 
La réunion internationale d’experts sur le rôle des forêts plantées dans la gestion durable 
des forêts au Chile en 1999 (Anonymous, 1999) ainsi que la réunion suivante UNFF sur le rôle 
des forêts plantées dans la gestion durable des forêts (Anonymous, 2003) ont montré que la 
gestion des plantations forestières entre dans une nouvelle ère. Il y fut reconnu que les forêts 
plantées doivent aujourd’hui remplir divers rôles dépendant des contextes locaux et qu’une 
adaptation des systèmes de gestion des forêts est nécessaire pour répondre à l’évolution des 
attentes sociales, culturelles, environnementales et économiques. En plus de leur objectif de 
production de bois, un quart des plantations forestières sont ainsi gérées à des fins de restauration 
de la fertilité des sols, de protection contre l’érosion, de maintien de la qualité de l’eau ou pour la 
séquestration du carbone (FAO, 2010). 
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Fig. I.1. Prévisions moyennes des variations dans la répartition mondiale des précipitations. Les 
variations de précipitations sont exprimées en pourcentage de changement de précipitation par 
degré de réchauffement. Les prévisions sont réalisées pour des variations décennales de 
précipitation par rapport à 1900-1950 comme période de référence (Solomon et al,2009). 
 
I.2.1. Future demande en bois, la question des nutriments 
 
Au cours des prochaines décennies, la demande mondiale en bois devrait augmenter en 
raison d’une augmentation de la demande en énergie ou en bois d’habitation. Une étude fondée 
sur le Global Forest Products Model (Buongiorno et al., 2003) prévoit par exemple une 
augmentation de 20 % de la demande en bois d’ici 2060, essentiellement en raison d’une 
augmentation de la consommation en papier et bois de construction (Elias & Boucher, 2014). 
 
Les plantations forestières fournissaient 39 % des besoins en bois en 2011 (FAO, 2011) 
et elles pourraient couvrir de 69 % de la demande en bois en 2030 si l’augmentation des surfaces 
plantées est associée à une augmentation de la productivité (Carle & Holmgren, 2009). 
Néanmoins, dans de nombreuses plantations fortement productives, la croissance des arbres est 
largement dépendante d’une fertilisation importante (Smethurst, 2010). L’utilisation des 
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fertilisants en foresterie est principalement restreinte aux plantations. La demande en fertilisants 
devrait donc augmenter à l’avenir pour la production de bois tant en raison d’une possible 
augmentation des surfaces plantées que d’une intensification de la sylviculture afin d’augmenter 
la production par hectare. Ainsi, une augmentation annuelle de 1,8 % de la demande en 
fertilisants pour l’agriculture en général (1,4 % pour l’azote (N), 2,2 % pour le phosphore (P) et 
2,6 % pour le potassium (K)) est prévue jusqu’en 2018 (FAO, 2015). Une prévision à plus long 
terme évalue l’augmentation totale de la demande en fertilisants à 60 % en 2050 par rapport aux 
quantités appliquées en 2007 (Nikos & Bruinsma, 2012). Malgré l’augmentation de la demande 
en NPK, la différence entre la quantité potentielle disponible en fertilisant et la demande en 
fertilisant devrait augmenter dans les années à venir, de 3.7 % en 2014 à 9,5 % en 2018 (en % de 
la demande) pour le N, de 6,4 à 8,5 % pour le P et de 25 à 33 % pour le K pour les mêmes 
années. Néanmoins, à long terme, une augmentation accrue de la demande en fertilisant pourrait 
surpasser les ressources finies en nutriments au niveau mondial, pouvant entrainer une 
augmentation des coûts associés à la fertilisation.  
 
Les futures plantations forestières devront donc faire face à deux défis alors que la 
demande en bois sera accrue. D’une part, il sera nécessaire de maintenir la productivité dans des 
conditions où de nombreuses régions du globe feront face à des sécheresses plus intenses et plus 
fréquentes. Pour ce faire, la gestion des plantations forestières devra être adaptée à des régimes 
de précipitations altérés pour limiter la mortalité des arbres, tant par la sélection de génotypes 
plus résistants que par une adaptation de la sylviculture (évolution du mode de fertilisation, durée 
des rotations avant la coupe, densité des plantations...). D’autre part, il sera problématique de 
maintenir la productivité dans un contexte où la demande en fertilisants sera exacerbée, et ceci 
malgré le fait que la fertilisation représente déjà un coût majeur dans les productions agricoles 
tropicales (Heffer & Prud’Homme, 2008).  
 
I.2.2. Les plantations forestières et d’Eucalyptus dans le monde 
 
Les plantations forestières à des fins industrielles représentent 7 % des zones forestières 
dans le monde. Elles fournissaient 39 % du bois exploité en 2011 (FAO, 2011) et une 
augmentation annuelle moyenne des surfaces plantées d’environ 5 millions d’hectares est 
observée depuis 2005 (FAO, 2010). Ainsi, leur contribution pour satisfaire la demande future en 
bois devrait augmenter dans le futur (Paquette & Messier, 2010). Actuellement, on peut déjà 
constater dans un certain nombre de pays, comme le Chili ou la Nouvelle-Zélande, que des 
plantations monoculturales d’Eucalyptus, Pinus ou Acacia fournissent plus de 90 % de la 
demande en bois du pays (Park & Wilson, 2007). Parmi elles, le genre Eucalyptus représente 
33 % des zones forestières tropicales plantées. Les plantations d’Eucalyptus représentent à elles 
seules près de 20 millions d’hectares dans le monde (Iglesias-Trabado & Wilstermann, 2008) et 
sont en expansion rapide dans les régions tropicales et subtropicales (Booth, 2013). Ainsi, en 200 
ans, les Eucalyptus sont passés du statut de nouveauté botanique dans l’hémisphère nord au 
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statut de source majeure de bois pour la production de pâte à papier, carton, charbon de bois ou 
bois de feu (Turnbull, 1999). Près de 110 espèces ont été introduites dans plus de 90 pays autour 
du globe et sont maintenant, dans les régions tropicales et subtropicales, non seulement utilisées 
dans les plantations forestières, mais également présentes dans de petits lots boisés dans des 
zones d’élevage ou comme brise-vent (Jacobs, 1981). Parmi elles, les espèces les plus utilisées 
sont Eucalyptus grandis, Eucalyptus urophylla et Eucalyptus saligna. En particulier, E. grandis, 
l’une des espèces les plus largement utilisées présente un grand nombre de propriétés 
intéressantes pour l’industrie du bois, telle qu’une croissance rapide (jusqu’à 80 m en hauteur), 
une productivité de biomasse élevée avec une forte plasticité et une forme de tige permettant un 
élagage naturel, mais aussi une teneur élevée en fibres courtes (avec de bonnes propriétés 
optiques pour l’opacité du papier). 
 
I.2.3. Les plantations d’Eucalyptus au Brésil 
 
Au Brésil, le genre Eucalyptus occupe seulement 0,7 % des surfaces forestières, mais 
reste le genre majoritairement planté dans le pays. Les plantations d’Eucalyptus occupaient 4,9 
millions d’hectares en 2011, dont 75 % en plantations industrielles, et génèrent près de 5 % du 
PIB (ABRAF, 2012). Ce genre, d’un grand intérêt économique, présente la capacité de produire 
jusqu’à plus de 60 m3.ha-1.an-1 (Oliveira et al., 1999) en raison d’une très forte croissance initiale 
(rotations de 6 à 7 ans). Ainsi, toujours au Brésil, avec une productivité primaire brute (GPP) 




(Ryan et al., 2010; Nouvellon et al., 2012), les plantations 
d’Eucalyptus sont parmi les forêts les plus productives au monde (Luyssaert et al., 2007). Cette 
forte productivité s’explique notamment par la capacité d’adaptation de cette espèce à des 
conditions de climat et de sol variés.  
La productivité des plantations d’Eucalyptus dans le monde entier a, depuis 40 ans, 
augmenté de 10 à 20 % tous les 10 ans, en raison d’avancées majeures en matière de sylviculture 
et de génétique. Depuis les années 1960, la productivité des plantations a été multipliée par 
quatre pour atteindre en moyenne aujourd’hui 40 m3 par ha et par an, grâce aux investissements 
dans la recherche en relations étroites avec le développement. Les programmes d’améliorations 
génétiques ont permis la création d’Eucalyptus hybride adapté aux différentes régions du Brésil 
(Gonçalves et al., 2013). 
Sous l’influence de l’augmentation de la demande en bois, discutée dans le chapitre 
précédent, une augmentation de 41 % des zones plantées d’Eucalyptus a été observée entre 2005 
et 2011 au Brésil (ABRAF, 2012, Fig. I.2) et les prévisions pour 2020 sont de 8,2 millions 
d’hectares (AMS, 2005). Au Brésil, les plantations industrielles contribuent à réduire la pression 
sur les forêts naturelles, en fournissant la majeure partie du bois pour la production de charbon et 
de bois de chauffage (Gonçalves et al., 2013). 
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Fig. I.2. Évolution de la surface plantée par les plantations d’Eucalyptus et de Pinus au Brésil 
de 1961 à 2011 (a) associée à l’évolution de la productivité intérieure brute (GDP) ; (b) 
accroissement annuel moyen (MAI) des surfaces de plantations d’Eucalyptus et de Pinus depuis 
1990 (Gonçalves et al., 2013). La photographie de droite représente une plantation d'Eucalyptus 
au moment de la coupe dans le région de São Paulo, Brésil. 
 
I.2.4. Conséquences environnementales des plantations forestières fortement productives 
 
Au cours des dernières décennies, l’impact environnemental des plantations forestières 
très productives a soulevé de nombreuses préoccupations au cours des dernières décennies 
(Cossalter & Pye-Smith, 2003). Même si ce travail de thèse porte essentiellement sur l’étude du 
cycle du carbone et d’eau de plantations d’Eucalyptus, il est important de rappeler rapidement le 
contexte et les enjeux environnementaux plus généraux autour de ces plantations industrielles. 
Les plantations industrielles très productives, et en particulier celles d’Eucalyptus, sont 
généralement perçues comme une menace envers la biodiversité, les ressources en eau ou la 
fertilité des sols. Néanmoins, les problèmes liés à ces plantations sont souvent spécifiques aux 
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Plantations industrielles et biodiversité 
La conversion des forêts naturelles en plantations industrielles représentait 6 à 7 % de la 
réduction observée des forêts sous les tropiques au début du siècle. Le reste est dédié à 
l’agriculture et à l’industrie, et s’accompagne d’une chute de la biodiversité présente dans les 
régions concernées. Ce chiffre est variable : par exemple au Chili, entre 1978 et 1987, ce sont 
31 % des forêts natives sur la côte qui furent converties en plantations (Cossalter & Pye-Smith, 
2003). L’impact de l’établissement de nouvelles plantations forestières sur la biodiversité est 
fonction du site de plantation et du type d’occupation du sol précédent. Une forte perte de 
biodiversité est observée pour les plantations remplaçant les forêts naturelles alors qu’une 
augmentation de la biodiversité peut être observée pour des plantations établies sur des terrains 
dégradées. Les plantations industrielles plantées à proximité de forêts naturelles peuvent 
également bénéficier de leur biodiversité. Ainsi, dans la République Populaire du Congo, des 
plantations d’Eucalyptus établis sur des savanes faiblement colonisées par des espèces forestières 
ont vu leur biodiversité augmenter sous l’influence des forêts naturelles avoisinantes (Bernhard-
Reversat, 2001). En restaurant les sols des savanes dégradées, ces plantations ont encouragé le 
retour de la végétation naturelle et de la faune (Loumeto & Huttel, 1997). Ce phénomène de 
restauration des forêts sur des terrains dégradés par des plantations a été observé dans de 
nombreux pays (Parrotta et al., 1997).  
 
Plantations industrielles et ressources en eau 
Les plantations forestières à grande échelle sont souvent critiquées, car elles réduisent la 
quantité d’eau s’écoulant dans les bassins versants. Selon le World Rainforest Movement 
(WRM, 1999), les plantations d’Eucalyptus et de pins à croissance rapide ont conduit à des 
pénuries d’eau dans l’État d’Espirito Santo au Brésil, en Afrique du Sud, au sud du Chili, au 
nord-est de la Thaïlande et divers autres pays. Ces pénuries auraient conduit à l’abandon de 
terres agricoles, à une diminution de la pêche, à l’épuisement des réserves d’eau souterraine ou 
encore à l’assèchement des cours d’eau et des puits. Néanmoins, ce constat doit être relativisé. À 
la suite de l’établissement d’une plantation, le cycle de l’eau au niveau du bassin versant sera 
inévitablement modifié. Quand une forêt naturelle est convertie en une plantation, les plus grands 
changements se produiront au cours des premières années suivant la date de plantation. En 
revanche, lorsque les plantations sont implantées sur des prairies, le changement initial en 
hydrologie du bassin versant sera léger, mais deviendra progressivement plus prononcé quand la 
plantation approchera de la maturité (Nambiar & Brown, 1997). Les conditions climatiques 
jouent un rôle important sur l’impact de ces nouvelles plantations sur les flux d’eau. Dans les 
climats secs, le recyclage de l’eau des précipitations dans l’atmosphère par les plantations 
fortement productives peut causer de graves problèmes sur le débit des cours d’eau en saison 
sèche (Jackson et al., 2005), en particulier quand les plantations remplacent des prairies. On peut 
donner comme exemple l’Afrique du Sud où de vastes zones furent plantées avec des 
Eucalyptus, Acacias et pins dans les années 1950 et 1960, conduisant à un déclin drastique de 
l’eau disponible pour les utilisateurs en aval (Cossalter & Pye-Smith, 2003). En conséquence, au 
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milieu des années 1990, le gouvernement sud-africain a employé des milliers de personnes pour 
déboiser ces régions. 
Il est difficile de faire des généralisations sur la relation entre les plantations fortement 
productives et les ressources en eau. La plantation à outrance d’espèces à forte croissance dans 
des régions où l’eau est déjà limitée peut être dramatique pour les communautés en aval des 
cours d’eau. Ce n’est pas forcément le cas dans des régions présentant de fortes précipitations. 
Ainsi, l’établissement de nouvelles plantations doit être évalué individuellement en fonction du 
contexte géographique et climatique de la région considérée. 
 
Plantations industrielles et recyclage de l’eau dans l’atmosphère 
Parmi les services écosystémiques des plantations tropicales, le recyclage de l’eau dans 
l’atmosphère (« eau verte ») ou vers les cours d’eau (« eau bleue ») sont deux services opposés. 
L’extraction de l’eau du sol par les racines des arbres jusqu’à 10 m de profondeur dans les forêts 
naturelles, et son retour dans l’atmosphère est perçue comme un service écosystémique essentiel 
(Malhi et al., 2008). Alors que les conséquences de la déforestation des forêts naturelles 
tropicales sur le climat et les précipitations locales sont bien établies (Roy, 2002; Ramos da Silva 
et al., 2008), les conséquences de reboisement des forêts plantées sur le climat restent encore une 
question ouverte (Bruijnzeel, 2004; van Dijk & Keenan, 2007). Néanmoins, à l’échelle régionale, 
le rôle des forêts plantées dans le recyclage de l’eau et sa circulation dans l’atmosphère pourrait 
être important (van Dijk & Keenan, 2007). En effet, certaines études concluent que le boisement 
est susceptible de conduire à des changements de température près de la surface et de flux de 
vapeur d’eau vers l’atmosphère (Bruijnzeel, 2004; Pielke et al., 2006) et qu’une augmentation de 
l’évapotranspiration est susceptible de générer plus de taux de précipitations dans les tropiques 
(Hoffmann & Jackson, 2000).  
 
Plantations industrielles et dégradation des sols 
La dégradation des sols est devenue un problème essentiel dans les régions tropicales et 
subtropicales, où de nombreux sols sont pauvres en éléments nutritifs et sujets à des risques 
élevés d’érosion. Les principales causes de la dégradation des sols sont de mauvaises pratiques 
agricoles, la déforestation et le surpâturage, mais les plantations industrielles, lorsqu’elles sont 
mal gérées, peuvent aussi conduire à une augmentation de l’érosion et la perte de nutriments. 
En règle générale, l’érosion tend à augmenter au cours de la préparation du site et les 
premières années de croissance, lorsque le sol est exposé au vent et à l’eau. L’intensité de 
l’érosion va dépendre de la pente, du type de sol, des précipitations, de la durée de la phase de 
croissance où le sol est directement exposé au vent et à l’eau, mais également de la couverture de 
la canopée. Par conséquent, les plantations de courtes rotations connaîtront plus d’érosion que les 
plantations à rotation longue lorsqu’elles sont établies dans des conditions identiques (Cossalter 
& Pye-Smith, 2003). Cependant, dans certaines circonstances, les plantations peuvent aider à 
réduire l’érosion, et elles sont parfois mises en place précisément dans ce but. En Nouvelle-
Zélande, par exemple, des Pinus Radiata ont été plantés sur les terres agricoles dégradées pour 
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réduire l’érosion, et ils ont contribué à stabiliser les sols dans le bassin Waipaoa River, sur la 
côte est de l’île du Nord. Après un cyclone en 1988, une étude a révélé que plus de 20 % des sols 
avaient été perturbés sur les sites ne présentant pas de forêts plantées (ou des forêts de moins 
d’un an) alors que dans des peuplements âgés de plus de neuf ans, seulement 0,2 % de la surface 
était perturbée (FCF, 1989). 
La fertilité des sols est également sensible au type de gestion des plantations forestières 
hautement productives. De manière générale, plusieurs rotations de plantations à croissance 
rapide auront un impact plus significatif sur la fertilité du sol que des plantations à croissance 
plus lente. La quantité d’éléments nutritifs prélevés et exportés à la récolte, et par conséquent les 
besoins supplémentaires en engrais ont tendance à augmenter dans les plantations à forte 
croissance, même si les procédés de recyclage des éléments nutritifs varient considérablement 
d’un type de sol à l’autre et suivant la gestion lors de la replantation. Néanmoins, il est important 
de souligner que les plantations industrielles dégradent généralement beaucoup moins les sols 
que de nombreuses cultures agricoles commerciales. Par exemple, la FAO a présenté une étude 
montrant que la quantité annuelle d’azote exportée par une récolte de céréales était en moyenne 
deux fois et demie plus importante que l’exportation par une plantation d’Eucalyptus (Brown, 
2000). De plus, dans certains cas, les plantations forestières peuvent même avoir une influence 
bénéfique sur les sols et réduire l’érosion ou la salinité des sols. Des plantations d’Eucalyptus en 
République Populaire du Congo, remplaçant des prairies de savane dégradées, ont amélioré les 
sols grâce à l’apport en matière organique (Loumeto & Bernhard-Reversat, 2001).  
 
Plantations industrielles et séquestration du carbone 
À la fin du siècle passé, les sols brésiliens représentaient environ 5 % des stocks de 
carbone (C) dans le monde, soit un total de 684 Pg C dans la couche supérieure du sol de 30 cm 
(Batjes, 1996). Les émissions de C en réponse à la gestion des sols ou à des changements 
d’usage, ont représenté une émission atmosphérique annuelle nette de 46.4 Tg CO2 (soit 
12.65 Tg C an
-1
) pour la période de 1975 à 1995 (Bernoux et al., 2001). Comme la plupart des 
plantations d’Eucalyptus au Brésil ont été établies sur des pâturages dégradés, ce changement 
d’utilisation des terres a probablement contribué à une réduction des émissions de CO2. Une 
étude menée sur des chronoséquences dans deux régions brésiliennes a confirmé une 
accumulation importante de carbone organique du sol (COS) après boisement de pâturages 
dégradés (Lima et al., 2006). Une comparaison de plantations d’Eucalyptus avec un pâturage et 
un Cerrado (savane brésilienne) a également mis en évidence une accumulation de COS sous 
plantations d’eucalyptus (Maquere et al., 2008). Cependant, d’autres études ont montré que les 
variations de COS, après boisement des pâturages avec de l’Eucalyptus, sont fortement sensibles 
aux pratiques de gestion, au climat ou au type de sol du site de plantation (Turner & Lambert, 
2000; Mendham et al., 2002; Sicardi et al., 2004). Ainsi, une méta-analyse (Paul et al., 2002) 
montre que des gestions à long terme des plantations (densité, contrôle du sous-bois, 
éclaircissage, fertilisation) influençaient l’accumulation du C dans le sol. Ces auteurs ont 
également montré que le COS était perdu quand des plantations de résineux (Pinus radiata) 
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étaient établies sur des terres pastorales dans les régions tempérées. Au contraire, ils ont observé 
une augmentation du COS quand des plantations de feuillus, ou des espèces fixatrices d’azote 
étaient établis sur d’anciennes cultures dans les régions tropicales et subtropicales. Une grande 
prudence doit donc être prise avant de généraliser des conclusions, tirées localement, pour de 
grandes zones tropicales. Néanmoins, une tendance générale à l’augmentation du stockage de 
COS sur le long terme après le reboisement avec des Eucalyptus peut être dégagée après une 
légère diminution au cours des premières années après boisement (Paul et al., 2003). 
 
I.2.5. Vulnérabilité des plantations au changement climatique 
 
L’année 2014 présenta une des plus fortes sécheresses ayant frappé le Brésil depuis 84 
ans (Peixoto & Pitombo, 2015). Le réservoir de Cantareira fournissant plus de 9 millions de 
personnes en eau dans l’état de São Paulo était seulement à 5 % de son potentiel (Whately & 
Lerer, 2015) et ceci en raison de précipitations très faibles pendant la saison des pluies. Au total, 
ce sont près de 142 villes dans le pays qui ont été obligées de rationner l’eau l’année passée. Les 
conséquences de la sécheresse sur la production de café ou de sucre ont été beaucoup décrites 
(15 % de diminution de la production de café, Watts, 2015), mais l’impact sur la production des 
plantations forestières fut tout aussi impressionnant. Ainsi, dans l’état du Minas Gerais au Brésil, 
ce furent 10 000 à 20 000 ha de plantations d’Eucalyptus de l’entreprise Vallourec qui furent 
détruites en 2014 à la suite des chutes de précipitation (Castelo Branco, 2014 com. pers.). Ce 
phénomène met en avant la dangereuse vulnérabilité des plantations forestières tropicales quant à 
la future altération des régimes de précipitation dans les régions tropicales et subtropicales. 
 
La vulnérabilité des forêts, naturelles ou non, au changement climatique est fonction de 
leur exposition qui peut varier selon les régions du globe, de leur sensibilité et de leur capacité 
d’adaptation (Booth, 2013). La sensibilité reflète la réactivité d’un système aux influences 
climatiques et la capacité d’adaptation reflète quant à elle la capacité d’un système à faire face 
aux influences extérieures.  
 
Ainsi selon les régions, les Eucalyptus pourront être exposés à des réductions de 
précipitation (Battaglia et al., 2009), à une augmentation des risques d’incendie ou, encore, à des 
infestations de ravageurs (Pinkard et al., 2010).  
De nos jours, les productivités maximales sont rarement atteintes en raison d’une forte 
sensibilité du genre Eucalyptus à la disponibilité en eau et en nutriments (Whitehead & Beadle, 
2004). Un grand nombre de plantations d’Eucalyptus sont établies sur des sols à faible fertilité, 
particulièrement pauvres en potassium (Silveira et al., 1995) et soumis à des périodes de 
sécheresse marquées. Par conséquent, la croissance de ces plantations forestières est 
régulièrement limitée par une déficience en potassium (Goncalves et al., 2004; Laclau et al., 
2009) et en eau (Allen, 2009; Battie-Laclau et al., 2014a).  
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De nombreuses espèces d’Eucalyptus montrent une adaptabilité climatique limitée dans 
leur milieu naturel. En revanche, le petit nombre d’espèces sélectionnées pour des plantations 
dans diverses zones du globe, sous diverses conditions climatiques, témoignent d’une forte 
adaptabilité (Booth, 2013). De nombreuses options devront être combinées pour adapter les 
plantations d’Eucalyptus aux futurs changements globaux, en associant la sélection génétique 
(Gonçalves et al., 2013), pour augmenter la résistance aux stress biotiques et abiotiques (Glen et 
al., 2007), la sylviculture, par les espacements et les durées de rotation (Harper et al., 2014), la 
sélection des sites de plantations, pour limiter le stress hydrique (Harper et al., 2009), ou encore 
les mesures projectives contre les risques de feux.  
 
I.3. Limiter la vulnérabilité des plantations à travers la fertilisation 
 
Une autre approche, non décrite précédemment, pour diminuer la vulnérabilité des 
plantations forestières au changement climatique, et particulièrement à la sécheresse, serait la 
gestion de la fertilisation (White et al., 2009). Un nombre croissant d’études, dont une réalisée au 
cours de ces travaux de thèse, suggère que les plantations sont moins sujettes à un déficit 
hydrique dans les sols infertiles que dans des sols présentant une forte disponibilité en éléments 
nutritifs. Cet effet a ainsi été observé pour des arbres (Battie-Laclau et al., 2014 ; sur 
l’Eucalyptus), des prairies (Zhang, 1996) ou des espèces désertiques (Zhou et al., 2011). Au 
cours des périodes de sécheresse, une augmentation du stress hydrique a été observée dans des 
plantations d’Eucalyptus en réponse à la fertilisation en azote (Stoneman et al., 1997; White et 
al., 2009) et en potassium (Battie-Laclau et al., 2014). 
 
La réponse des plantes à l’interaction entre une déficience en nutriments et en eau est 
complexe et parfois contradictoire. Les fonctions du potassium (K) influencent directement le 
statut hydrique des plantes, pouvant accroître l’efficience d’utilisation de l’eau chez certaines 
espèces sous contrainte hydrique (Cakmak, 2005). Ces travaux menés en conditions contrôlées 
suggèrent que l’apport de K pourrait permettre d’augmenter la résistance à la sécheresse des 
plantes, mais cette hypothèse se révèle limitée à plus large échelle.  
Le potassium, par son rôle sur le potentiel osmotique des cellules, est directement 
responsable du statut hydrique des plantes (Wang et al., 2013). Une nutrition potassique 
adéquate peut permettre d’utiliser plus efficacement l’eau par l’ouverture ou la fermeture rapide 
et complète des stomates (Dietrich, 2001). Le stress hydrique conduit à une réduction de la 
conductance des stomates et, par conséquent, de la fixation photosynthétique du CO2 (Islam, 
1992). Il augmente aussi la production de radicaux oxydants qui modifient la structure des 
cellules et des chloroplastes (Cakmak, 2005). Une nutrition potassique adéquate permet de 
maintenir la photosynthèse (Cakmak, 2005), l’épaisseur des parois des cellules et des vaisseaux 
conducteurs et ainsi de protéger la structure des chloroplastes contre des processus d’oxydation 
(Gupta & Berkowitz, 1987) en condition de déficit hydrique pour les plantes. À travers le 
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transport des assimilas et des glucides, le potassium améliore les relations source-puits dans les 
plantes soumises à un déficit hydrique (Coker et al., 2002). 
 
Néanmoins, des études plus récentes ont mis en avant les limites de résultats acquis en 
conditions contrôlées pour des plantations forestières installées dans des sols profonds. Ainsi, 
même si une fertilisation en K augmente l’ouverture des stomates durant les premières années de 
croissance dans des plantations d’Eucalyptus, l’inverse peut avoir lieu pendant des saisons 
sèches trop marquées à travers une chute du potentiel hydrique foliaire (Battie-Laclau et al., 
2014). Le stockage d’eau dans le sol est un facteur déterminant du stress hydrique, 
particulièrement pour des espèces isohydrodynamiques (comme l’Eucalyptus grandis) qui 
maintiennent des valeurs fortes de conductance stomatique et d’indice foliaire (LAI) au cours de 
courtes saisons sèches (fort VPD) en prélevant de grandes quantités d’eau dans le sol. Ce 
comportement, stimulé par une forte fertilisation, permet certes d’éviter une privation de carbone 
au cours de saisons sèches prolongées, mais les fortes demandes en eau associée impliquent une 
réduction rapide des stocks d’eau dans le sol, et peuvent entrainer la mort des arbres par 
défaillance hydraulique (Mitchell et al., 2013). 
 
En conclusion, les espèces forestières, comme l’Eucalyptus, présentant des échanges 
gazeux élevés pendant les saisons sèches (maintiens de l’ouverture stomatique et d’un haut LAI) 
peuvent être particulièrement sensibles à des sécheresses prolongées quand elles sont fertilisées. 
Dans un contexte d’allongement des saisons sèches, les régimes de fertilisation devront être 
revisités dans les plantations tropicales à croissance rapide pour améliorer la tolérance des 
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I.4. La modélisation dans les écosystèmes forestiers 
 
Comme décrit par Stachowiak (1973), un modèle possède trois fonctions principales :  
 1) une fonction de représentation d’un système ou d’un phénomène ;  
 2) une fonction de réduction, un modèle ne représentant pas toutes les propriétés de 
l’original ; 
 3) une fonction de subjectivation, un modèle étant lié à un but et un usage subjectif. 
Ainsi, les modèles basés sur les processus fournissent un cadre mathématique pour produire des 
questions de recherche et hypothèses, expliquer et décomposer la variabilité des données 
observées sur le terrain et aider à leur interprétation ou encore prédire le comportement du 
système forestier dans des conditions inconnues. 
 
I.4.1. Complémentarité entre expérimentation et modélisation en foresterie  
 
L’application des modèles pour les écosystèmes forestiers dépend souvent de la 
complexité du modèle utilisé, et recouvre une large gamme de sujets d’étude. De manière 
générale, l’application des modèles en foresterie peut être séparée en deux catégories, des 
applications descriptives de phénomènes dans une forêt ou des applications prédictives dans des 
conditions variées. 
Dans un but descriptif, les modèles sont utilisés pour estimer des variables qui sont 
difficilement mesurables expérimentalement pour des questions technologiques, de coût ou 
encore de temps nécessaire pour l’acquisition des données. Un exemple de limitation de 
l’expérimentation est l’estimation de la lumière interceptée par un arbre au sein d’une forêt, 
exemple qui sera repris au cours de cette thèse. C’est une variable importante pour expliquer les 
différences d’efficience d’utilisation de la lumière (LUE) entre différents individus au sein d’une 
communauté végétale. La lumière interceptée par un arbre peut être directement mesurée par des 
capteurs mesurant l’intensité du rayonnement incident à différents points dans la couronne (e.g. 
Henskens et al., 2001), mais cette approche requiert un grand nombre de mesures, et n’est 
véritablement efficace que sur des arbres isolés. Dans l’étude de Henskens et al. (2001), par 
exemple, l’estimation de l’interception de la lumière par des Eucalyptus en fonction de 
l’espacement, dans des plantations monospécifiques, a nécessité 24 capteurs différents par arbre, 
ce qui limita les mesures à un arbre par traitement et à des périodes de 24 h. L’approche 
expérimentale peut donc rapidement devenir contraignante, particulièrement dans des systèmes 
multi-espèces. L’approche de modélisation permet quant à elle d’estimer l’interception de la 
lumière pendant de longues périodes (e.g. estimation du LUE dans des plantations mixtes 
d’Eucalyptus et d’Acacias pendant 6 ans de croissance au Brésil, Le Maire et al., 2013) ou dans 
des systèmes très hétérogènes (e.g.. étude de la compétition pour la lumière dans des plantations 
de caféiers au Costa Rica avec présence d’Érythrines comme arbres d’ombrages, Charbonnier et 
al., 2013).  
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Toujours dans un but descriptif, l’approche de modélisation peut permettre de 
décomposer un phénomène observé en ses différentes composantes. Prenons l’exemple des 
expériences étudiant l’impact du changement climatique sur la physiologie des arbres (Ryan, 
2013). Quand plusieurs facteurs varient en même temps, comme la température, le carbone 
atmosphérique ou encore les précipitations, il peut être difficile d’interpréter la réponse 
physiologique de l’arbre et de séparer les différentes causes. Comme décrit par Luo et al. (2008) 
ou Delpierre et al. (2012), différents facteurs (e.g. CO2, température, climat...) peuvent être 
séparés et étudiés individuellement pour estimer leur influence sur un phénomène (e.g. 
productivité primaire nette), ce qui est difficile d’obtenir par l’expérimentation directe, exceptée 
peut-être en multipliant les traitements. 
Les utilisations de modèles forestiers dans des buts prédictifs sont extrêmement variées. 
Elles concernent par exemple la réponse des écosystèmes forestiers aux changements climatiques 
(Davi et al., 2006), que ce soit la réponse de la production (Luo et al., 2008), de l’assimilation du 
carbone (Hall et al., 2013), de la transpiration (Bauerle & Bowden, 2011a) ou encore de 
l’efficacité d’utilisation de l’eau (De Kauwe et al., 2013). Le choix du modèle est 
particulièrement important dans ce type d’étude, car de nombreuses rétroactions (action de retour 
d’un effet sur sa propre cause) sont observées dans les écosystèmes forestiers et elles doivent être 
par conséquent prises en compte dans le modèle. 
 
I.4.2. Modélisation, quelle échelle de travail ? 
 
Selon l’objectif de l’analyse de modélisation, les modèles varient dans leur complexité 
spatiale et temporelle par rapport à leur capacité à capturer les composantes intra et 
interannuelles du cycle du carbone et de l’eau. Dans les écosystèmes forestiers, l’échelle 
temporelle des modèles varie en général de l’échelle horaire (e.g. modèle CANOAK, Baldocchi 
& Harley, 1995; Harley & Baldocchi, 1995) à l’échelle mensuelle (e.g. modèle PnET, Aber & 
Federer, 1992) en passant par le journalier (e.g., modèle BIOME-BGC, Thornton et al., 2002). 
Les modèles varient également dans leur complexité spatiale pour décrire la canopée. La 
canopée peut être représentée comme horizontalement homogène avec une couche unique (e.g., 
modèle BIOME-BGC), horizontalement homogène avec plusieurs couches horizontales (e.g., 
modèle CANOAK), ou elle peut être représentée comme un ensemble de couronnes, donc à 
l’échelle de l’arbre (e.g. modèle MAESTRA, Wang & Jarvis, 1990). 
Dans une étude publiée en 2004, Hanson et al. (2004) ont comparé 13 modèles différents 
qui varient selon leur complexité spatiale et temporelle. Les modèles fondés sur un pas de temps 
horaire et ayant une représentation spatiale réaliste des écosystèmes forestiers présentaient en 
général les meilleures prédictions des flux de carbone et d’eau par rapport aux données 
observées sur le terrain. En effet, les modèles horaires permettent de mieux prendre en compte 
des phénomènes rapides intervenant au cours de la journée comme, par exemple, la fermeture 
rapide des stomates dans l’après-midi avant la tombée du jour. 
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La question de la complexité spatiale du modèle est directement liée aux objectifs de 
l’étude. Par exemple, dans un contexte de diminution des précipitations futures, les efficacités 
d’utilisations des ressources (particulièrement de l’eau) sont des paramètres clés pour analyser la 
vulnérabilité des forêts (Monclus et al., 2006; Cernusak et al., 2007; Lévesque et al., 2014). Au 
sein des plantations forestières pourtant uniformes (même date de plantation, même espèce, 
plantée régulièrement, éventuellement clonale), l’homogénéité de l’efficacité d’utilisation des 
ressources est loin d’être un facteur acquis. Même au sein des plantations clonales d’Eucalyptus, 
de récentes études suggèrent que les arbres dominants sont plus efficaces pour l’utilisation de 
ressources comme la lumière (Binkley et al., 2013) ou l’eau (Otto et al., 2014a). Cette 
hétérogénéité intra-parcelle peut être intéressante à prendre en compte pour étudier les processus 
de compétition dans les forêts et comprendre leurs réponses aux futures variations des 
ressources. Les modèles à l’échelle de l’arbre ont également l’avantage d’être paramétrés par des 
mesures directement réalisées sur des arbres dans la plantation et donc facilement accessible. 
 
I.5. Objectifs de la thèse 
 
Cette thèse s’inscrit dans le débat sur la vulnérabilité des plantations forestières tropicales face 
aux futures altérations des régimes de précipitation. L’objectif général de cette thèse est 
d’améliorer notre compréhension de l’influence de la disponibilité en eau et en potassium sur le 
fonctionnement carboné et hydrique à l’échelle de l’arbre dans des plantations tropicales 
d’Eucalyptus. Les objectifs spécifiques sont : 
 L’évaluation des conséquences de disponibilités contrastées en eau et nutriments, et de 
leur interaction, sur le fonctionnement hydrique et carboné des arbres. 
 L’évaluation de l’influence de disponibilités contrastées en eau et potassium, et de leur 
interaction, sur l’efficience d’utilisation des ressources dans les plantations monoclonales 
d’Eucalyptus. 
 L’amélioration de notre compréhension des mécanismes d’adaptations des plantations 
tropicales d’Eucalyptus en terme de stratégie d’évitement des sécheresses, et les 
conséquences de tels mécanismes pour une gestion plus adaptée des plantations tropicales 
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Les travaux présentés dans cette thèse ont été réalisés sous la direction du Centre 
International de Recherche en Agronomie et développement (CIRAD), en partenariat avec 
l’Université de São Paulo et plus particulièrement de l’Escola Superior de Agricultura Luiz de 
Queioz de Piracicaba (ESALQ). Ils ont été menés au Brésil entre 2012 et 2014 sur la station 
expérimentale de sciences forestières d’Itatinga (état de São Paulo, Fig. II.1).  
 
 
Fig. II.1. Localisation de la station expérimentale de sciences forestières d’Itatinga au Brésil 
(Université de São Paulo) et des deux sites d’études où ont été réalisés les travaux de cette thèse 
(site Exclusion et site EucFlux). Sources : Google earth. 
 
II.1. Description des sites d’études 
 
Les travaux présentés dans cette thèse ont été réalisés sur deux sites localisés dans la 
région sud-est du Brésil (état de São Paulo, proche de la ville d’Itatinga). Le premier site d’étude 
est une plantation clonale d’Eucalyptus grandis (W. Hill ex Maiden) dans laquelle deux 
modalités de fertilisation en potassium sont croisées à deux modalités de pluviométrie (site 
« Exclusion », II.2.1). Le second site est une plantation clonale d’Eucalyptus grandis 
représentative des plantations commerciales de la région et située à une quinzaine de kilomètres 
du premier site (site EucFlux, II.2.2). 
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II.1.1. Site « Exclusion » 
 
 
Fig. II.2. Plantation d’Eucalyptus grandis sous traitements croisés d’exclusion des pluies et de 
fertilisation en potassium conduite à la station expérimentale de Itatinga (Université de São 
Paulo) au Brésil. Les photographies ont été réalisées moins d’un an (images de gauche) et à 3 
ans (images de droite) après plantation.  
 
Les premières études ont été conduites au sein de la station expérimentale d’Itatinga de 
l’université de São Paulo au Brésil (23° 020 S ; 48° 380 W, Fig. II.2.). Au cours des 15 dernières 
années, les précipitations annuelles moyennes étaient de 1360 mm an
-1
 et les températures 
annuelles moyennes de 20 °C, avec des températures mensuelles moyennes oscillant entre 15 °C 
(de juin à septembre) et 25 °C (d’octobre à mars). Deux saisons peuvent être distinguées, une 
saison sèche de juin à septembre, et une saison humide caractérisée par de fortes précipitations, 
des températures élevées et un fort rayonnement global. L’expérimentation est localisée sur la 
partie haute d’une légère colline (pente < 3 %) à une altitude de 850 mètres. La région fut boisée 
en 1940 avec des Eucalyptus saligna. Le peuplement avant la mise en place de l’expérimentation 
était une plantation fortement productive d’Eucalyptus grandis exploitée en avril 2010 à l’âge de 
6 ans. Les cycles biogéochimiques des nutriments ont été étudiés en détail dans cette plantation 
(Laclau et al., 2010). Les sols sont des sols ferrallitiques profonds (>15 m) développés sur du 
grès du Crétacé (formation Marilia, groupe Bauru), avec un contenu en argile allant de 14 % 
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dans l’horizon A1 à 23 % pour les couches les plus profondes. La minéralogie du sol est dominée 
par le quartz, la kaolinite et les oxyhydroxides, avec des sols acides (pH de 4,5 à 5). La 
concentration en K et Na échangeable est en moyenne de 0.02 cmolc.kg
-1
 dans la couche de 
surface et inférieure à 0.01cmolc.kg
-1
 entre 5 et 15 mètres (Laclau et al., 2010). 
 
Un dispositif expérimental en split-plot a été mis en place en juin 2010 avec un clone 
Eucalyptus grandis très productif et utilisé dans les plantations industrielles de l’entreprise 
Suzano. L’étude fut fondée par la FAPESP (www.fapesp.br, 2010/50663-8), le CIRAD, l’USP-
COFECUB (Project 2011-25), AGREENIUM (Plantotrem project) et l’institut SOERE F-ORE-
T. 4 traitements (2 régimes de fertilisation en potassium (+K vs -K) x 2 régimes de précipitions 
(+W vs -W)) ont été appliqués dans 3 blocs. Les 4 traitements sont : 
-K-W, sans fertilisation en K et 37 % d’exclusion de pluie ; 
+K-W, une fertilisation de 0,45 mol K.m
-2 
sous forme de KCl (disponibilité non limitante 
pour la croissance des arbres, Almeida et al., 2010) et une exclusion de 37 % des pluies ;  
-K+W, sans fertilisation en K et sans exclusion de pluies ;  
+K+W, une fertilisation de 0,45 mol K.m-2 sous forme de KCl et sans exclusion de 
pluies ; 
 
Les surfaces individuelles des parcelles de chaque traitement dans chaque bloc sont de 
864 m², avec 144 arbres espacés de 2 m x 3 m (soit un total de 432 arbres par traitements dans 
les 3 blocs). Une parcelle de chaque traitement était 50 % plus grande pour permettre de réaliser 
des échantillonnages destructifs au cours de la rotation. La quantité totale de KCl a été appliquée 
3 mois après plantation. Tous les arbres de l’expérimentation furent fertilisés avec les autres 
nutriments lors de la plantation (3.3 g P m
-2
, 200 g m
-2
 d’oligo-éléments) ou à 3 mois (12 g N m -
2
), dans des conditions non limitantes pour la croissance des arbres sur ce site (Laclau et al., 
2009).  
Depuis septembre 2010, les précipitations ont été partiellement exclues dans les parcelles 
-W par des bâches plastiques, transparentes à la lumière, installées à une hauteur variant entre 
1,6 et 0,5 m (Fig. II.2.). Ces bâches plastiques couvraient 37 % de la surface des parcelles -W. 
Une tranchée de 50 cm de profondeur fut creusée autour des parcelles -W pour limiter le 
développement latéral en surface des racines d’Eucalyptus entre les traitements +W et -W. Les 
feuilles mortes, branches et écorces qui tombaient sur les bâches furent collectées toutes les 
semaines et dispersées sous les gouttières au cours de l’ensemble de l’étude. L’eau exclue par les 
gouttières a été collectée toutes les semaines et des échantillons furent analysés tous les mois 
pour estimer les quantités de nutriments exclues durant la période d’étude. Ces quantités de 
nutriments dissous dans l’eau furent remplacées tous les ans dans chaque traitement -W (sulfate 
d’ammonium, KCl, NaCl, phosphore...) pour distinguer l’effet de l’exclusion en eau et de la 
carence en K. 
Les différentes mesures (inventaires, mesures de biomasses, flux de sève, suivi des 
contenus en eau du sol...) sont décrites dans les différents chapitres de la thèse. 
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II.1.2. Site « EucFlux » 
 
Le second site d’étude est situé dans la même région du Brésil à ~15 km du site précédent 
(22° 58' 4" S, 48° 43' 40" W). Une parcelle d’Eucalyptus grandis de 90 ha fut plantée en 
novembre 2009 par la compagnie Duratex dans le cadre du projet EUCFLUX 
(http://www.ipef.br/eucflux/en/) en utilisant les pratiques sylviculturales classiques dans les 
plantations industrielles d’Eucalyptus (Gonçalves et al., 2013, Fig. II.3.). Les précipitations 
annuelles de 2010 à 2014 furent de 1430 mm.an
-1 
réparties à 85 % entre octobre et mai. La 
température mensuelle moyenne était de 19,3 °C, variant de 16,3 °C en juillet à 22,2 °C en 
janvier. L’humidité relative moyenne était de 75 % avec des valeurs minimales en saison sèche 
(40 %). Les sols sont des Ferralsols profonds (da Silva et al., 2011) développés sur du grès du 
Crétacé sur les parties supérieures du site (750 m au-dessus du niveau de la mer) et du basalte 
dans la partie basse (725 m au-dessus du niveau de la mer). L’historique de l’utilisation des 
terres dans la zone d’étude, associée aux variations de topographie et de contenu en argile, rend 
la productivité de la rotation actuelle hétérogène (Campoe et al., 2013). La plantation a été 
réalisée à un espacement de 2 m x 3 m. Du glyphosate fut utilisé (4 L ha
-1
) pour éliminer la 
végétation avant la plantation et les adventices jusqu’à la fermeture de la canopée (18 mois après 
plantation). Les fourmis se nourrissant de feuilles (Atta and Acromyrmexsp.) furent contrôlées 
localement avec du sulfluramide, comme il est fait classiquement en plantation industrielle. Des 
fertilisants furent appliqués jusqu’à 3 ans, dont le cumul est au total de 62 kg N ha-1, 26 kg P ha-
1
, 97 kg K ha
-1
, 300 kg Ca ha
-1
, 144 kg Mg ha
-1
, 11 kg S ha
-1
, 2.4 kg B ha
-1
, 1.6 kg Zn ha
-1
 et 




Une tour fut installée à la fin de la rotation précédente (à l’âge de 5 ans) pour mesurer les 
données météorologiques ainsi que les flux de chaleurs latentes, sensibles et les flux de carbone 
de la plantation par la méthode des corrélations turbulentes (eddy covariance). Le contenu en eau 
du sol fut mesuré jusqu’à 10 m de profondeur toutes les 30 minutes au cours de la période 
d’étude. 
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Fig. II.3. Parcelle d’Eucalyptus grandie plantée dans l’état de São Paulo par l’entreprise 
Duratex dans le cadre du projet EUCFLUX, à l’âge de 2 ans. Une tour (image de gauche) 
permet de mesurer les conditions météorologiques ainsi que les flux de chaleurs latentes, 
sensibles et les flux de carbone entre la plantation et l’atmosphère. Des capteurs (image de 
droite) ont été installés jusqu’à 10 m de profondeur pour mesurer les contenus en eau du sol au 
cours de la croissance des arbres. 
 
II.2. Présentation du modèle MAESPA 
 
Le modèle MAESPA (Duursma & Medlyn, 2012) est un modèle simulant le transfert 
radiatif, la photosynthèse et l’évapotranspiration à l’intérieur d’une communauté végétale. Ce 
modèle est particulièrement adapté aux peuplements forestiers où les formes de couronne sont 
décrites en utilisant des formes géométriques simples (cônes, ellipsoïdes, etc.). 
 
Le modèle MAESPA est le produit du couplage du modèle MAESTRA (Wang & Jarvis, 
1990a; Medlyn et al., 2007) gérant l’interception du rayonnement et les calculs de photosynthèse 
et de transpiration à l’échelle de l’arbre, et du modèle SPA gérant le bilan hydrique dans le sol à 
l’échelle de la plantation (Williams et al., 2001a, 2001b). Le modèle MAESTRA a une longue 
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Le modèle MAESPA possède différentes composantes : 
 Un sous-modèle simulant les rayonnements dans l’atmosphère, la longueur du 
jour ainsi que la position du soleil à différentes heures de la journée. 
Suivant le jour de l’année, les coordonnées en latitude et longitude du site, le modèle calcule les 
angles zénithaux et azimutaux du soleil chaque heure de la journée (Barkstrom, 1981). Le 
rayonnement est séparé en rayonnement incident dans le visible (PAR), infrarouge de courte 
longueur d’onde (NIR) et en un rayonnement de longue longueur d’onde. Les rayonnements 
PAR et NIR sont séparés en rayonnement diffus et direct (Weiss & Norman, 1985; Spitters et al., 
1986). 
 Un sous-modèle simulant la pénétration du rayonnement dans la canopée. 
Le modèle MAESPA représente la canopée comme une série de couronnes en 3 dimensions avec 
des formes simples (sphériques, ellipsoïdes, coniques...). La position de chaque arbre dans la 
forêt est spécifiée par des coordonnées. Les dimensions de la couronne ainsi que l’aire foliaire 
totale de l’arbre et leurs évolutions sont des entrées du modèle. Le modèle peut prendre en 
compte différentes espèces au sein de la forêt avec des formes et propriétés différentes. Le 
rayonnement absorbé est calculé pour un certain nombre d’arbres « cibles » dans la forêt, en 
tenant compte de leurs arbres voisins qui peuvent entrer en compétition pour le rayonnement. La 
couronne est discrétisée en unités élémentaires (voxel) en 3 dimensions, suivant un nombre de 
couches et un nombre de voxels par couche déterminé. Au sein de chaque voxel, la densité de 
surface foliaire est estimée suivant des bêta-distributions normalisées à l’échelle de l’arbre. La 
dispersion du rayonnement au sein de la couronne et sa pénétration dans chaque voxel est 
calculée suivant la méthode de (Norman & Welles, 1983). 
 
 Un sous-modèle combiné de photosynthèse et de transpiration à l’échelle du 
voxel. 
La photosynthèse est calculée à partir du modèle de Farquhar et al. (1980), couplé à un modèle 
de conductance stomatique en fonction entre autres de la température des feuilles et de la 
concentration intracellulaire en CO2. La conductance stomatique est elle même fonction de la 
photosynthèse suivant une relation linéaire pondérée par un facteur de stress hydrique. Différents 
modèles de conductance stomatiques sont possibles dans MAESPA, mais celui utilisé durant 
cette thèse est le modèle de Tuzet et al. (2003), où la conductance stomatique est dépendante du 
potentiel hydrique foliaire. La transpiration est simulée suivant les équations de Penman-
Monteith à l’échelle du voxel. Les flux sensibles provenant des feuilles sont alors estimés à partir 
du rayonnement net et de la transpiration. Le détail des équations et méthodes de calcul pour 
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 Un sous-modèle de bilan hydrique et thermique à l’échelle de la forêt. 
Dans un premier temps, les calculs de flux à l’échelle de l’arbre sont additionnés par arbre et par 
demi-heure sur la parcelle entière pour estimer les flux à l’échelle de la parcelle. Le bilan 
hydrique au niveau du sol est calculé à l’échelle de la parcelle. Le sol est représenté par 
différentes couches supposées horizontalement homogènes avec des caractéristiques différentes, 
telles que la densité racinaire, les paramètres de rétention de l’eau ou la conductivité du sol. Le 
contenu en eau du sol dans chaque couche est calculé selon l’infiltration de l’eau des 
précipitations (après soustraction de l’interception-évaporation de la pluie par la canopée), les 
prélèvements en eau des racines, l’évaporation du sol, le drainage et les éventuelles remontées 
capillaires. Le bilan thermique est simulé suivant une approche similaire à Choudhury & 




Fig. II.3. Principes généraux des simulations de rayonnement, photosynthèse et transpiration 
dans le modèle MAESPA. Le transfert radiatif est calculé à l’échelle du voxel dans chaque arbre 
cible et est ensuite utilisé pour estimer la photosynthèse et la transpiration. Les flux d’eau et de 
carbone à l’échelle de l’arbre et de la forêt sont dans un second temps estimés en sommant les 
flux issus de chaque voxel (d’après Duursma & Medlyn, 2012). 
 
Les trois premiers sous-modèles proviennent largement du modèle MAESTRA tandis que 
le dernier provient essentiellement du modèle SPA. Une description générale des simulations de 
flux d’eau et de carbone dans le modèle MAESTRA est présentée dans la Fig. II.3. Les processus 
inclus dans le bilan hydrique sont illustrés dans la Fig. II.4. 
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Fig II.4. Principes généraux du bilan hydrique dans le modèle MAESPA. Le sol est divisé en 
couches homogènes possédant des potentiels hydriques (ψim) et des densités de racines (Lvim) 
spécifiques à chaque couche. Le potentiel hydrique pondéré du sol (<ψsoil>) influence les calculs 
de photosynthèses (A) et de conductance stomatique (gs) par le potentiel hydrique foliaire (ψleaf). 
Le bilan hydrique résulte de l’infiltration de l’eau dans le sol (après interception par la 
canopée), du drainage, des prélèvements et des éventuelles remontées capillaires.  
 
II.3. Présentation des différentes études décrites dans la thèse 
 
Les études sont menées dans des plantations clonales d’Eucalyptus présentées dans le 
sous-chapitre II.2. Les travaux sont structurés en 5 chapitres faisant chacun l’objet d’un article 
soumis ou en préparation, tous utilisant le modèle MAESPA (Duursma & Medlyn, 2012) décrit 
dans le sous-chapitre II.2. 
 
Une première étape nécessaire à tous travaux de modélisation consiste à bien comprendre 
le fonctionnement et les limites du modèle utilisé. Il s’agit en premier lieu d’estimer l’incertitude 
du modèle (i.e. l’erreur sur les simulations). Dans un modèle comme celui utilisé au cours de 
cette thèse, l’incertitude sur les simulations résulte de l’incertitude sur la représentation 
mathématique des processus, de l’incertitude sur les résolutions mathématiques utilisées et de 
l’incertitude sur les paramètres d’entrée. L’incertitude sur ces paramètres est fonction de la plus 
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ou moins grande précision utilisée pour représenter la variabilité des paramètres dans le temps et 
l’espace, ainsi que d’éventuelles erreurs de mesure. Dans ce but, une analyse de sensibilité et 
d’incertitude du modèle MAESPA a été réalisée et est décrite dans le chapitre III (« Analyse de 
sensibilité et d’incertitude du modèle MAESPA »). Une présentation orale au IUFRO World 
Congress (Salt Lake City, Octobre 2014, Christina et al., 2014) a été réalisée sur cette étude et un 
projet d’article est présenté dans le chapitre III ("Modeling the sensitivity and uncertainty of 
carbon and water fluxes at the tree scale in Eucalyptus plantations", soumission prévue dans la 
revue Canadian Journal of Forest Research, special issue : Quantifying uncertainty in forest 
measurements and models: Approaches and applications).  
 
En complément de travaux précédents évaluant l’adaptation à la sécheresse dans les 
plantations d’Eucalyptus sous contraintes hydriques et en K sur le même site (Battie-Laclau et 
al., 2013, 2014a, 2014b, in prep.), une première étude a été réalisée pour analyser l’impact d’une 
déficience en K et eau sur le fonctionnement carboné de la plante. La capacité des Eucalyptus à 
absorber la lumière (aPAR) et à la convertir en photosynthèse brute (GPP) à travers l’efficience 
d’utilisation de la lumière (LUE) a été étudiée à l’échelle de l’arbre au cours de 3 années de 
croissance. Cette étude est décrite dans le chapitre IV (« Influence de disponibilités contrastées 
en potassium et en eau sur la photosynthèse et l’efficience d’utilisation de la lumière en 
plantation d’Eucalyptus »). Un article publié sur cette étude est présenté dans ce chapitre 
("Measured and modeled interactive effects of potassium deficiency and water deficit on gross 
primary productivity and light use efficiency in Eucalyptus grandis plantations", Global Change 
Biology, 2015). 
 
Dans l’étude précédente, la capacité des Eucalyptus à absorber l’eau dans les couches 
profondes du sol est apparue comme un facteur déterminant pour expliquer le fonctionnement 
carboné des arbres. Par conséquent, une analyse couvrant une rotation complète a été réalisée 
pour étudier le bilan hydrique d’une plantation commerciale d’Eucalyptus bénéficiant de 
fertilisations non limitantes et d’une pluviométrie favorable (environ 1400 mm an-1). Au cours de 
5 années de croissance, une quantification précise des prélèvements en eau a été simulée à 
l’échelle journalière dans chaque couche de sol jusqu’à 18 m de profondeur et en interaction 
avec la nappe phréatique. Cette étude est décrite dans le chapitre V (« Fonctionnement hydrique 
des plantations d’Eucalyptus en réponse aux variations climatiques saisonnières »). Cette étude a 
fait l’objet d’une présentation orale au congrès AGU Fall Meeting (San Francisco, Novembre 
2013, Christina et al., 2013) et un article en préparation est présenté dans ce chapitre ("Water 
withdrawal in deep soil layers provides most of tree water requirements during dry periods in 
tropical eucalypt plantations", soumission prévue dans Functional Ecology). 
 
L’étude précédente a mis en avant une influence très forte des plantations tropicales 
d’Eucalyptus sur les ressources profondes en eau et notamment sur le niveau de la nappe 
phréatique. En conséquence, une étude supplémentaire a été réalisée pour évaluer les 
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conséquences de l’interaction entre le régime de fertilisation et une réduction des précipitations 
(qui pourrait résulter des changements climatiques) sur les ressources hydriques profondes dans 
les plantations tropicales. L’impact de l’interaction entre une déficience en K et une réduction 
des précipitations sur les réserves en eau profonde disponibles et le niveau de la nappe 
phréatique a été simulé au cours des 4 premières années de croissance après plantation dans des 
plantations d’Eucalyptus. Cette étude est présentée dans le chapitre VI (« Influence de la 
fertilisation potassique sur les ressources hydriques en plantation d’Eucalyptus »). Cette étude a 
fait l’objet d’une présentation poster au congrès Climate Smart Agriculture (Montpellier, Mars 
2015, Christina et al., 2015) et un projet d’article est présenté dans ce chapitre ("Interactive 
effect of potassium deficiency and water deficit on soil water resources in Eucalyptus 
plantations", soumission prévue dans la revue Forest Ecology and Management). 
 
Enfin, ces travaux de thèse ont révélé les limites du modèle MAESPA pour la simulation 
des flux thermiques en provenance des arbres (contrôlés par la température des feuilles), une 
variable essentielle pour des simulations dans un contexte de changement climatique. Une 
nouvelle approche de calcul a été développée dans le modèle en combinant un bilan radiatif à 
l’échelle de la feuille (comme cela est actuellement réalisé dans le modèle MAESPA) avec un 
bilan radiatif fondé sur l’approche de Choudhury & Monteith (1988) à l’échelle de la forêt. Cette 
nouvelle approche présente une faible influence sur la simulation des flux de carbone et d’eau et 
ne remet donc pas en cause les résultats présentés dans les chapitres précédents. Cette étude est 
décrite dans le chapitre VII (« Modification du bilan d’énergie de MAESPA pour la simulation 
des températures du couvert et du sol. »). À l’issue de la thèse, ce chapitre fera l’objet d’un 
article coécrit avec les auteurs de la version originale de MAESPA, R. Duursma (Hawkesbury 
Institute for the Environment, University of Western Sydney, Australia) et B. Medlyn 
(Department of Biological Sciences, Macquarie University). 
 
Enfin, le chapitre VIII présente une synthèse générale mettant en relation les différentes 
études réalisées au cours de cette thèse et leur apport par rapport à nos connaissances actuelles 
sur le fonctionnement hydrique et carboné des plantations tropicales sous contraintes hydriques 
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II.4. Études complémentaires réalisées durant la thèse 
 
En complément des études présentées dans cette thèse et brièvement décrites dans la 
première partie de ce chapitre, un certain nombre d’études complémentaires ont été réalisées en 
collaboration avec d’autres chercheurs. 
 
Sur le site « Exclusion », des études complémentaires ont été menées pour étudier 
l’impact de la déficience en potassium (K) et en eau sur les mécanismes d’adaptation à la 
sécheresse à l’échelle de la feuille. Notamment, le comportement isohydrodynamique du clone 
d’E. grandis a été étudié à partir de mesures de potentiel foliaire, conductance stomatique et 
d’ajustement osmotique (Battie-Laclau et al., 2014). L’efficience d’utilisation de l’eau à 
l’échelle de la feuille, du houppier et l’arbre entier pour la production de bois de tronc a aussi été 
étudiée (Battie-Laclau et al., in prep, annexe 3). Dans cette étude, j’ai contribué à l’acquisition 
d’une partie des données, notamment des mesures destructives de biomasse réalisées dans les 
plantations d’Eucalyptus, ainsi qu’à l’analyse statistique des résultats et à la rédaction des 
articles.  
En parallèle au développement et à l’amélioration du modèle MAESPA et de son 
ancienne version MAESTRA, des études complémentaires concernant la compétition pour la 
lumière entre les arbres et les conséquences sur la croissance ont été menées dans des plantations 
tropicales multi-espèces, l’une associant Eucalyptus et Acacia au Brésil (Le Maire et al., 2013) et 
l’autre associant Coffea et Erythrina au Costa-Rica (Charbonnier et al., 2013). Dans ces études, 
j’ai contribué à l’application du modèle dans ces systèmes particuliers, ainsi qu’à la rédaction des 
articles.  
L’article de Battie-Laclau et al., in prep. a été soumis dans la revue New Phytologist et 
est présenté en annexe 3. Les autres études ont été publiées : 
Battie-Laclau, P., Laclau, J.-P., Domec, J.-C., Christina, M., Bouillet, J.-P., de Cassia Piccolo, 
M., de Moraes Gonçalves, J.L., Moreira, R.M.E., Krusche, A.V., Bouvet, J.-M., Nouvellon, 
Y., 2014. Effects of potassium and sodium supply on drought-adaptive mechanisms in 
Eucalyptus grandis plantations. New Phytol. 203, 401–413. 
 (http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/nph.12810/full) 
Charbonnier, F., le Maire, G., Dreyer, E., Casanoves, F., Christina, M., Dauzat, J., Eitel, J.U.H., 
Vaast, P., Vierling, L.A., Roupsard, O., 2013. Competition for light in heterogeneous 
canopies: Application of MAESTRA to a coffee (Coffea arabica L.) agroforestry system. 
Agric. For. Meteorol. 181, 152–169.  
(http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0168192313001901) 
Le Maire, G., Nouvellon, Y., Christina, M., Ponzoni, F.J., Gonçalves, J.L.M., Bouillet, J.P., 
Laclau, J.P., 2013. Tree and stand light use efficiencies over a full rotation of single-and 
mixed-species Eucalyptus grandis and Acacia mangium plantations. For. Ecol. Manage. 
288, 31–42.  
 (http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112712001296)
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Bien qu’une plantation clonale d’Eucalyptus puisse sembler en apparence homogène, la 
croissance d’un arbre peut être très variable en résultant de nombreux processus influencés par le 
climat et les ressources dans le sol à proximité qui présentent une forte variabilité dans l’espace 
et le temps. Les quantités de ressources disponibles pour les arbres varient entre eux et au cours 
du temps sous l’influence de la compétition, de la variabilité des caractéristiques morphologiques 
et physiologiques de chaque arbre, et de la variabilité climatique. 
Les modèles fondés sur des arbres individuels sont confrontés à une forte variabilité des 
conditions locales et des caractéristiques de chaque arbre. Parmi les nombreuses caractéristiques 
de l’arbre, l’espèce, la taille et la position spatiale dans le peuplement, la surface foliaire totale, 
la distribution spatiale des feuilles, et toutes les caractéristiques des feuilles et des racines 
influencent fortement les flux d’eau et de carbone entre le sol, le peuplement et l’atmosphère. 
Ainsi en modélisation, tous ces paramètres peuvent varier et ces variations sont difficiles à 
prendre en compte. Lors de l’utilisation d’un modèle, des hypothèses sont souvent faites dans la 
paramétrisation en raison de l’absence de données. Une approche classique est de supposer 
certains paramètres constants à l’échelle de l’arbre dans les modèles. Ces simplifications sont 
susceptibles de biaiser les simulations du modèle et peuvent conduire à des conclusions erronées. 
En conséquence, le choix de paramètres « simplifiés » (par exemple, considérés comme 
constants dans le temps ou dans l’espace) représente un enjeu majeur pour l’application de 
modèle. Une étape nécessaire dans une étude de modélisation est donc d’estimer l’incertitude 
(soit l’erreur possible) des simulations du modèle, qui résultent de l’absence de connaissances ou 
de simplifications choisies sur les paramètres. Pour atteindre cet objectif, les analyses de 
sensibilité et d’incertitude sont des méthodes classiques pour évaluer les paramètres qui doivent 
être bien décrits dans le temps ou l’espace. 
Dans ce chapitre, nous présentons une analyse de sensibilité et d’incertitude des 
simulations de flux de carbone et d’eau du modèle MAESPA en plantation d’Eucalyptus en 
réponse à la variabilité des conditions météorologiques, des caractéristiques morphologiques, 
physiologiques et racinaires des arbres, mais également en réponse à la variabilité de 
l’environnement autour de chaque arbre. Le modèle MAESPA étant un modèle couteux en temps 
de calcul, nous avons utilisé une approche de métamodélisation pour construire un modèle plus 
simple et plus rapide que le modèle MAESPA, mais présentant une réponse aux variations des 
paramètres semblable à celle du modèle original. Une présentation orale au IUFRO World 
Congress (Salt Lake City, 2014) a été réalisée sur cette étude (Christina et al., 2014). Dans ce 
chapitre, un article en préparation est présenté. La soumission est prévue dans la revue Canadian 
Journal of Forest Research (Special issue : Quantifying uncertainty in forest measurements and 
models: Approaches and applications). 
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III.2. Résumé en français 
 
Comprendre les conséquences de la variabilité du climat et des traits biologiques sur les flux de 
carbone (C) et d’eau, à l’échelle de l’arbre, est fondamental dans le secteur forestier. Nous avons 
utilisé une analyse de sensibilité combinée à une approche de métamodélisation pour un modèle 
à l’échelle de l’arbre (MAESPA) afin d’isoler l’influence du climat, des traits morphologiques et 
physiologiques des arbres, ainsi que de la compétition entre les arbres sur la variabilité à 
l’échelle de la journée de la photosynthèse brute des arbres (GPP), de la transpiration (TR), de 
l’efficience d’utilisation de la lumière (LUE) et de l’efficience d’utilisation de l’eau pour la 
fixation de carbone (WUE) dans des plantations clonales d’Eucalyptus. La sensibilité globale et 
les incertitudes du modèle ont été analysées en utilisant l’approche Sobol combinée avec un 
échantillonnage latin hyper cube. Un métamodèle pour les simulations de TR a été comparé à 
une année de mesures de flux de sève et a montré un bon accord avec les mesures (pourcentage 
d’erreur moyen de 15 %, n = 3520). 
Une analyse de sensibilité globale a montré que les métamodèles de MAESPA pour GPP et TR 
étaient sensibles à des conditions météorologiques, telles que la teneur en eau du sol, la radiation 
globale ou la fraction du rayonnement incident qui est directe, ainsi qu’à la morphologie de 
l’arbre (surface foliaire) et à son environnement proche, représenté par un indice de compétition 
dans le métamodèle. La TR des arbres a également été influencée par la conductance foliaire (g0) 
et la conductivité du tronc (KP) ainsi que par les paramètres de racine (densité de la masse 
racinaire et humidité résiduelle du sol). Au contraire, la GPP a été peu influencée par des 
paramètres physiologiques et racinaires, à l’exception de JMAX, un paramètre contrôlant la 
réponse de la photosynthèse à la lumière. La LUE des arbres a été sensible aux conditions 
météorologiques et à la morphologie de l’arbre, comme la GPP, avec en plus un impact fort de 
l’inclinaison des feuilles. Les paramètres physiologiques qui contrôlent la conductance de la 
feuille, la réponse de la photosynthèse à la lumière et la réflectance des feuilles influencent 
fortement la LUE alors qu’ils ont peu d’impact sur la GPP. La WUE des arbres était très sensible 
à toutes les variables météorologiques (en particulier l’humidité relative, la température de l’air, 
et SWC qui dépend de la pluviométrie), ainsi qu’à de nombreux paramètres racinaires. Le 
minimum de conductance stomatique a montré également une influence forte sur WUE. 
Une analyse d’incertitude a été réalisée pour évaluer les conséquences d’erreurs de mesure des 
paramètres morphologiques, physiologiques et racinaires sur les simulations. GPP, TR, LUE et 
WUE ont montré une augmentation similaire de l’incertitude avec l’augmentation de l’erreur sur 
les paramètres. Pour une erreur de paramètre de 10 %, l’incertitude atteint 17, 15, 7 et 21 % pour 
GPP, TR, LUE et WUE, respectivement. L’incertitude des prédictions dépend de l’arbre 
considéré. Les plus fortes incertitudes sur TR concernent les plus petits arbres, avec des 
incertitudes atteignant plus de 40 %. Les résultats ont été discutés en terme de conséquence 
directe pour l’application du modèle MAESPA ainsi qu’une discussion générale sur l’application 
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scale in Eucalyptus plantations 
 
Title : Modeling the sensitivity and uncertainty of carbon and water fluxes at the tree scale 
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Understanding the consequences of the variability of climate and biological drivers on tree 
carbon (C) and water (W) fluxes is fundamental in forestry. We used a combined sensitivity 
analysis and a meta-modeling approach of a tree-scale based model (MAESPA) to isolate the 
influence of climate, morphological and physiological tree traits and inter-tree competition on 
the daily variability of tree-scale gross photosynthesis (GPP), transpiration (TR), light use 
efficiency (LUE) and water use efficiency (WUE) in clonal Eucalyptus plantations. A global 
sensitivity and uncertainty analysis of the model was performed using the Sobol approach 
combined with a Latin hyper cube sampling. A meta-model predicting tree TR was validated 
against 1 year of sap-flow measurements and showed good agreement with measurements (mean 
percentage error=15%, n=3520). 
A global sensitivity analysis showed that the MAESPA meta-models for tree GPP and TR were 
sensitive to meteorological conditions: soil water content (SWC), global radiations (RAD) and 
fraction of incident radiation which is direct (FBEAM), as well as the tree morphology (leaf area) 
and its close environment, quantified as a competition index in the meta-model. Tree TR was 
also influenced by parameters for tree and leaf conductance (g0, KP) and root parameters (root 
mass density (RMD) and soil residual humidity (θR)). On the contrary, GPP was little influenced 
by physiological and root parameters except for JMAX parameter controlling the response of 
photosynthesis to light. Tree LUE was driven by meteorological conditions and tree morphology 
like GPP, with the addition of leaf angle. But contrary to GPP physiological parameters 
controlling leaf conductance, response of photosynthesis to light and leaf reflectance showed 
influence on LUE. Tree WUE was highly sensitive to all meteorological variables, in particular 
relative humidity, air temperature and SWC, as well as to many root parameters. Minimum 
stomatal conductance showed also a high influence of WUE.  
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An uncertainty analysis has been performed to evaluate the consequences of error measurements 
on morphological, physiological and root parameters. GPP, TR, LUE and WUE showed similar 
increase of uncertainty with increasing parameter error . For a 10% parameter error, uncertainty 
reached 17, 15, 7 and 21% for GPP, TR, LUE and WUE, respectively. The uncertainty was 
variable depending on the considered tree. The highest uncertainties on TR had been showed for 
the smallest trees, with uncertainties reaching more than 40%. The results were discussed in term 
of direct consequence for the MAESPA model application as well as a general discussion on the 
meta-modeling approach application in forestry. 
 






The variability of single tree growth within a forest is the complex integration of many 
processes, from plant genetics, competition, up to climate impacts. These local variabilities in 
tree functioning have implications at higher scales, like the stand, and strengthen the statement 
that “perhaps the most fundamental question in forestry is why one tree grows faster than 
another” (Binkley et al., 2013a). The supply rates of resources (light, water and nutrients) 
available to individual trees typically differ among them and change through time, as a result of 
competition with other plants and differences in local conditions. Entire stands may experience 
changes in resource supplies as a result of active forest management, climate trends, and changes 
in soils. 
 
Process-based models of forest growth could become important tools in forestry (Makela et al., 
2000), while still hardly used in practise. Such models integrate the small-scale, process-level 
phenomena into a common scheme for estimating larger-scale variables (Hanson et al., 2004). 
Applications of process-based models often depend on model complexity but generally cover a 
large range of subject, from the response of forest ecosystem to climatic change (Luo et al., 
2008; De Kauwe et al., 2013; Hall et al., 2013), to the response of forest to management 
practices (Henskens et al., 2001). 
  
Natural or planted forests ecosystems present a large variability of local environmental 
conditions and single tree characteristics. These tree characteristics include their species, their 
sizes and positions, their leaf total surface and spatial distribution, and all the tree trait of leaves, 
roots, etc. Thus in forest modeling, all these tree-scale parameters can vary trough time and 
space, and these variations are hardly taken into account. Some models simplify this local 
variability with hypotheses on the homogeneity of the parameters and/or of the function within 
the stand canopy. These simplified forests models are commonly used and have shown to 
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succeed in simulating light interception, GPP, ecosystem respiration, evapotranspiration, of 
many different types of forests (Hanson et al., 2004). However, they fail to simulate the local 
variability of tree functioning, which is however one of the key aspect in forestry. Some very 
detailed 3D models exist, which simulate each tree and even each leaf in a tree (Griffon & de 
Coligny, 2014), but they have high computational need and are generally not suited for long-
term simulations.  
 
One class of intermediary models simulates the functioning of individual tree with simple tree 
shapes, like ellipsoids or cones, and common tree-scale parameters. When using such models, 
hypotheses are often made in the parameterization because of the lack of data. One classical 
approach is setting some tree-scale parameters to constants in the models. Such simplifications 
are likely to bias the simulations of the model and possibly lead to wrong conclusions. As a 
consequence the choice of "simplified" parameters (for example considered constant trough time 
or space) represents a major issue in model application. A necessary step in modeling study is 
therefore to estimate the uncertainty (i.e. the possible error) of the model simulations, which 
result from the lack of knowledge or chosen simplifications on the parameters (Smith, 2013). To 
reach this objective, sensitivity and uncertainty analyses are accurate methods to evaluate which 
parameters need to be well described through time or space. For a considered output of the 
model, the parameters which need to be taken into account in the model when simulating spatial 
and/or temporal variability (i.e. parameters which are not set to an average value), have the 
following characteristics  (Le Maire et al., 2005): be significantly variable in space and/or time, 
and be sensitive in the model for the considered output. If the model response to the parameter is 
non-linear, it is even more necessary to take into account its variability, especially if the model 
outputs are averaged afterwards. Sensitivity analyses could be separated between global 
sensitivity analysis, where the sensitivity of the model response to the natural variability of the 
parameter is estimated, and local sensitivity analysis where the sensitivity of the model response 
to little variations of the parameter values is estimated. 
 
The MAESPA model (Duursma & Medlyn, 2012) can incorporate seasonal, tree-scale and 
within tree variations of morphological, photosynthetic and light-interception parameters and 
aggregate the results at tree and stand level. A consequence of applying such a model is that a 
considerable amount of inputs parameters are necessary. The question of “simplification” of the 
model by fixing some parameters to a unique average value instead of taking into account a 
spatial and/or temporal variation, without changing much the results, is therefore particularly 
relevant. 
 
Since the initial development of MAESTRA (Wang & Jarvis, 1990a; Medlyn, 1998), this model 
has been largely used in different conditions and for different objectives. A large range of 
species have been studied all over the world : Eucalyptus in Brazil and Australia (Binkley et al., 
2002, 2010; Le Maire et al., 2013; Christina et al., 2015), Acer in USA (Bauerle et al., 2002; 
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Bauerle & Bowden, 2011a, 2011b), Pinus in Scotland (Dick et al., 1990), Quercus in California 
(Chen et al., 2008), Picea in Scotland (Medlyn et al., 2005; Ibrom et al., 2006) or Prunus and 
Platanus in USA (Bowden & Bauerle, 2008). MAESTRA has been used in morphological and 
stand design studies to assess the effect of tree arrangement (Binkley et al., 2013b) or 
heterogeneity (Bauerle et al., 2004), with possible mutli-species arrangements (Le Maire et al., 
2013). Additionally, physiology of single-tree or whole plantation has been studied using 
MAESTRA, to assess the effects of fertilization (Forrester et al., 2013; Christina et al., 2015), 
climate variability (Medlyn et al., 2005; Bauerle et al., 2014) or climate change (Luo et al., 
2001; Janssens et al., 2005; Bauerle & Bowden, 2011b; Medlyn et al., 2011) combined with 
water stress (Kruijt et al., 1999; Duursma & Medlyn, 2012) on carbon and water use. 
 
Local sensitivity analyses of MAESTRA parameters found in the literature were often focused 
on photosynthetic and physiological parameters (Bowden & Bauerle, 2008; Bauerle & Bowden, 
2011a; Bauerle et al., 2014) and only few ones on morphological parameters describing the tree 
leaf area and leaf angles characteristics (Wang & Jarvis, 1990b; Luo et al., 2001). Carbon and 
water fluxes generally showed a high sensitivity to parameters controlling the photosynthetic 
capacity and stomatal conductance but this sensitivity was strongly influenced by meteorological 
conditions such as light, temperature or atmospheric CO2 concentration (Bauerle et al., 2014). 
 
In these studies, the sensitivity analyses were carried out with theoretical range of variation of 
some parameters, which varied among authors. The new version of the model (MAESPA) has 
modified many processes, incorporating new parameters describing the soil, and because 
previous studies focused on few parameters, therefore a new global sensitivity analysis is 
necessary. One limit to global sensitivity analysis is the computational cost of the MAESPA 
model for this type of sensitivity analysis. An alternative is to build a metamodel (or surrogate 
model), which is a new model more efficient in computation time but gives almost the same 
result as the original one, allowing to perform sensitivity and uncertainty more easily (Faivre et 
al., 2013). The concept of a metamodeling corresponds to a hierarchical modeling approach 
whereby we proceed from a complex real phenomenon to a well-structured physical simulations 
model and then to modeling the relationship between the inputs and outputs of the simulation 
model itself. According to Kleijnen & Sargent (2000) metamodels can have four general goals: 
problem entity understanding, prediction, optimization and aiding in the verification and 
validation of the model simulation. Metamodels have recently started to be used in forestry 
modeling and are still limited to a few studies (Gilliams et al., 2005; Sieber et al., 2013; West & 
Turner, 2013; de-Miguel et al., 2014). They can also be interesting tools to get rapid and reliable 
estimation of the model outputs, like carbon or water exchange, and can therefore be more easily 
integrated into other models instead of complex code coupling. 
 
In this study, we focus on the spatial and temporal variability of morphological and physiological 
tree traits and evaluate their consequences on carbon and water use at the tree scale in 
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Eucalyptus plantations. In the context of forestry for wood production, two important major 
fluxes are GPP, which describes the amount of carbon assimilated by the trees, and TR, the 
amount of water used (transpired) by the trees. GPP, which is driven mainly by radiation, could 
be separated between APAR (the amount of PAR absorbed by the tree) and the LUE (light use 
efficiency) which indicates how well the absorbed light energy is necessary to produce 
carbohydrates. The WUE (water use efficiency), which is the ratio GPP/TR, is a critical variable 
in the context of limited water resource. The objectives of this study are i) to determine the 
sensitivity of MAESPA model outputs at tree-scale to the variability of inter-tree competition, 
meteorological, physiological and morphological drivers, ii) to estimate the uncertainty of the 
simulations of GPP, TR, LUE and WUE at tree scale due to the uncertainty on the parameters 
and iii) to develop simple metamodels to easily predict daily tree scale GPP, TR, LUE and WUE. 
 
1. Material and method 
 
1.1. Study site and experimental design 
In this study, we used many parameters measured on a 90 ha eucalypt plantation located in 
southeastern Brazil (São Paulo State), at 22°58’04’’S and 48°43’40’’W, 750 m. a. s. l., and 
managed within the EucFlux project (http://www.ipef.br/eucflux/en/). A highly productive E. 
grandis clone was planted in November 2009 at an average spacing of 3 meters in the inter-line  
and 2 meters in the line (1666 trees ha
-1
) using usual silvicultural practices in commercial 
Eucalyptus plantations (Gonçalves et al., 2013). Eucalyptus plantations in Brazil, and 
particularly in this region, are among the most productive forest in the world (Nouvellon et al., 
2012). Four permanent plots of 84 trees were inventoried at ages 5, 6, 9, 12, 15, 18, 21, 25, 31 
and 37 months to measure tree height (H) and diameter at breast height (DBH). Destructive 
sampling of 10 trees (taken outside the permanent plots) at each date were carried out to 
establish allometric relationship for tree leaf area (LA), crown radius (DC) and crown height 
(HC), following the same methodology than in le Maire et al. (2013). Leaf inclination angles 
(LIA) were measured at 1, 2 and 3 years using a clinometer. At each age LIA was measured on 
10 trees of different size. Smallest trees showed more horizontal angles than tallest trees. 
Photosynthetical  parameters of the MAESPA model (JMAX, VCMAX, Rd) were measured in 6 
different trees of different height, with a portable gas exchange system (LI-COR 6400, LI-COR 
Inc., Lincoln, NE, USA). In each tree these photosynthetical parameters were measured at 
different height within the crown (bottom, medium or upper part of the crown) and for two 
horizontal positions within the crown (inner and outer part of the crown). TDR sensors were 
used to measure soil water content every meter down to 10m depth over 3 years of growth. Half-
hourly meteorological data were collected at the top of the EucFlux eddy-flux tower, from 
January 2010 to December 2014. Following half-hourly meteorological data were measured and 
used for modeling: incident total short-wave radiation (RAD, W m
-2
), air temperature (TAIR, °C), 
relative humidity (RH, %), atmospheric pressure (Press, Pa), wind speed above the canopy 
(Wind, m s
-1
), precipitation (PPT, mm) and fraction of radiation which is beam.  
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Predictions of the metamodel simulating tree transpiration were compared with daily-averaged 
tree-scale sap-flow measurements measured over one year. These sap-flow measurements were 
performed on 10 trees in a previous study on Eucalyptus plantations located at 15km from the 
EucFlux study site (Battie-Laclau et al., 2015). 
 
1.2. MAESPA presentation 
The MAESPA model (Duursma & Medlyn, 2012) coupled the soil water balance components of 
the SPA model (Williams et al., 2001a, 2001b) to the MAESTRA model (Wang & Jarvis, 1990a; 
Medlyn et al., 2007), with some important changes and additions. The MAESTRA model had a 
long history of development and applications on diverse forest types 
(http://maespa.github.io/bibliography.html). MAESTRA was a 3D single-tree and stand process-
based model that calculated light interception and distribution within crowns, and used a leaf 
physiology sub-model to estimate photosynthesis and transpiration. The three-dimensional 
model for calculating aPAR was based on Norman & Welles (1983) and was described in other 
studies (Medlyn, 1998; Bauerle et al., 2004). The spatial position, crown dimension and total leaf 
area of each tree of the stand were inputs of the model. aPAR was calculated for specified 
“target” trees of the stand, taking into account their neighboring trees that compete for light. The 
crown was discretized in a 3-D grid point with a given number of horizontal layers and a given 
number of points per layer. For each point of the grid, the leaf area was prescribed using 
normalized beta-distributions. The leaf inclination distribution is specified for each tree crown. 
At each grid point, after the computation of the PAR absorption, photosynthesis and transpiration 
were calculated using a combined stomatal conductance / photosynthesis / transpiration model 
based on Farquhar et al. (1980) for CO2 assimilation and Tuzet et al. (2003) for stomatal 
conductance. The water balance sub-model was largely derived from SPA routines (Williams et 
al., 2001a, 2001b). Soil profile was constituted of various soil layers, homogeneous horizontally, 
with specific characteristics and roots densities. Water storage in each soil layer was calculated 
from inﬁltration, drainage, root water uptake and soil evaporation at the same time-step as the 








Fig. 1. Flowchart of the method applied to build the MAESPA meta-models for tree gross 
primary production (GPP), transpiration (TR), light use efficiency (LUE) and water use 
efficiency (WUE), and used afterwards for the global sensitivity and uncertainty analysis which 
were performed. The meta-models were built using "simplified" parameters when required. As 
an example, the daily average temperature was used in the meta-models while the hourly 
temperature over the day was required in the MAESPA model. 
 
1.3. Building metamodels of MAESPA for tree-scale GPP, TR, LUE and WUE 
 
The MAESPA model is computationally costly. Therefore, we have approximated this model 
with simpler metamodels for GPP, TR, LUE and WUE. The metamodels presented below were 
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Table 1. Parameter values of the allometric relationship used in this study. When available, the 
number of data used for the regression (n) as well as the root mean square error (RMSE) are 
shown. 
 
Parameters Value Units Equation n RMSE 
aDBH 0.27 cm     
bDBH 0.11 d.u. 1 56 0.16 (cm) 













b2CI 0.144 d.u. 
cCI 0.874 d.u. 
aH 0.322 m 
4 
  
bH 0.941 d.u. 2016 0.65 (m) 













aDc 10.282 m 
6  
  
bDc 0.181 d.u. 100 0.36 (m) 
εDc 0.342 m   
aHc 1.409 m 
7  
  
bHc 0.777 d.u. 100 0.76 (m) 
εHc 0.791 m   
aleaf 13.008 kg m
-3
 
8   
  
bleaf 0.508 d.u. 100 0.48 (kg) 
εleaf 1.073 kg   
aRMD 0.70 d.u. 9 n.a. n.a. 
εRMD 0.25 kg m
-2





1.3.1. Building one virtual random plantation  
 
Tree positions and DBH 
A virtual random plantation was designed as a Eucalyptus stand of 576 trees. All the allometric 
relationships used in this section to build the random plantation were established in our 
Eucalyptus plantation between 0.5 and 3 years. The trees were positioned at a spacing in the line 
and in the inter-line similarly to the regularly planted forests. The lines were first placed and then 
the trees were placed within the line with a distance between trees (d) sampled in a uniform 
distribution from 2 to 4 m (d~U(2,4m)). A random factor on tree position was assumed (ε = d/5) 
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A given average diameter at breast height (<DBH>) was sampled from a uniform law between 5 
and 15 cm as observed between 6 months and 3 years of growth in these Eucalyptus plantations. 
Tree DBH were assumed to follow a normal distribution within the planted forests. An empirical 
relationship between the standard deviation of DBH (εDBH) within a given planted forest and its 
average diameter (<DBH>) was established over 3 years of growth in Eucalyptus plantations: 
 
                                (1) 
 
where aDBH, bDBH, cDBH are parameters (Table 1), and N is a normal distribution of mean 0 and 
standard deviation cDBH. εDBH is therefore the sum of a deterministic value directly function of 
the stand randomly chosen <DBH> (proxy of stand age), and a random value independent of 
<DBH> and also randomly chosen for this stand. 
 
Values of DBH of each tree were initially allocated randomly for all trees within the plantation 
following a normal distribution of medium <DBH> and standard deviation εDBH. To build 
realistic planted forests taking into account the spatial structure which exist between neighbor 
trees, we computed the competition index of Hegyi (1974):  
 
     
    
        
 
   
 (2) 
 
where CIi is the competition index for the tree i, DBHi is the diameter at breast height of the tree 
i, DBHj is the diameter at breast height of the neighbor tree j (here 8 trees are taken into 
account), and Lij the distance between tree i and j. An empirical relationship between CIi, DBHi 
and the average DBH has been established at all ages for Eucalyptus plantations using inventory 
data over 3 years: 
 
                     
                 
    
   
 (3) 
where a1CI, a2CI, b1CI, b2CI and cCI are fitted parameters (Table 1).     was an estimation of 
realistic competition index for a given tree which has a diameter of DBHi, within a stand of 
average diameter <DBH>. 
 
We calculated the CIi associated for all tree i within the randomly designed stand, with eq. 2. If 
this CIi was outside the 99% quantile of the fitted relationship producing realistic     (eq. 3), we 
randomly sampled a new DBHi for the target tree, using the same normal distribution described 
before, until the condition was reached. The order of the target tree (i) selection was randomly 
chosen to avoid any tree ordering issue in this sequential algorithm. At the end of this first step, 
the positions of trees within the virtual plantation are defined, together with realistic DBH (in 
terms of distribution and spatial structure).  
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Morphological parameters dependent on DBH 
Tree height (Hi), leaf area (LAi), crown diameter (DC,i) and crown height (HC,i) of each tree 
where then estimated using allometric relationship established in the Eucalyptus plantation at all 
ages using data covering 3 years of growth. The equations were based on classically used 
deterministic equations function of tree height (H) and DBH (Saint-André et al., 2005) 
associated with a tree-scale random term selected from the error term (normally distributed 
variability): 
                         (4) 
                
     
             (5) 
                
     
             (6) 
                
     
             (7) 
 
where a, b and ε (with subscripts) are parameters (Table 1). The ε term was used to include the 
variability that exists between trees (spatial variability) as well as the possible variability that 
could comes from seasons. Typically,     is large compared to other ε values compared to their 
average. 
 
Finally, root mass density (RMD) was estimated using two allometric relationships, one between 
leaf dry mass (Mleaf) and DBH²H established using measurements, and another between Mleaf and 
RMD established on Eucalyptus plantations in the same region (Laclau et al., 2013): 
                   
                     (8) 
 
          
     
    
           
(9) 
 
where a, b and ε (with subscripts) are parameters, and Surf the soil surface (Table 1). 
 
Other morphological and physiological parameters  
The values for the others morphological and physiological parameters required by the MAESPA 
model were uniformly sampled within the range that was observed in this study or observed in 
literature. We assumed that these parameters were independent and could be sampled 
individually, and were common for all trees in the virtual plantation. These independent 
parameters were stand scale parameters. The Table 2 & 3 presented the parameters names, 
threshold values and their sources. In total, there was 7 morphological characteristics which 
changed between trees (presented above), and 19 morphological and physiological parameters 
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Table 2. List of parameters used in the MAESPA metamodel construction with their symbols and 
definitions, their variation range with references. Part 1 : competition, meteorological and 
morphological parameters 
Parameter  Description and unit Variation range  Sources or detail  
CI Competition index (m
-1
, Heigy 1974) 2.5 to 19 Calculated based on tree density 
Meteorological parameters 
SWC  






0.1 to 0.2  
Sample in a 5 years database 
(Christina et al., in prep) 
RAD  Daily global radiation (W m
-2
)  18 to 370 “ 
TAIR Daily average air temperature (°C) -5 to 27  “ 
RH Daily average relative humidity (%) 34 to 99 “ 
Press 
Daily average atmospheric pressure 
(kPa) 
91.8 to 93.8 “ 
Wind Daily average wind speed (m s
-1
) 0.8 to 6 “ 
FBEAM Fraction of PAR which is beam 0 to 0.5 “ 
PPT Daily precipitation (mm d
-1
) 0 to 2.6 “ 
Morphological parameters 
DBH  Basal diameter (cm) 4 to 21  This study 
H Tree height (m) 3 to 23 ‘’ 
LA Tree leaf area (m²) 1 to 100 ‘’ 
DC Crown diameter (m) 1 to 5.5 ‘’ 
HC Crown height (m) 3 to 15 ‘’ 
LIA  Average leaf inclination angle (°) 20 to 80 
Le Maire et al., 2013; Christina et 
al., 2015; this study  
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Table 3. List of parameters used in the MAESPA metamodel construction with their symbols and 
definitions, their variation range with references. Part 2 : physiological and root parameters. 
 
Parameter  Description and unit Variation range  Sources or detail  
Physiological parameters 
g0  






0.01 to 0.08  
Medlyn et al., 2007; Barnard & 
Bauerle, 2013; Christina et al., 
2015 
g1  
Slope between stomatal conductance 
and photosynthesis (d.u.)  
5 to 20  ‘’  
Sf  
Slope of the response to leaf water 
potential (d.u.) 
0.4 to 6  Tuzet et al., 2003  
ψW  Reference leaf water potential (MPa)  -1 to -3  ‘’  
JMAX  
Maximum rate of photosynthetic 





60 to 230  
Grassi et al., 2002; Whitehead & 
Beadle, 2004; Wullschleger, 
1993; Marsden et al., 2012; 
Medlyn et al., 2007; Christina et 
al. 2015; this study 
VCMAX  
Maximum rate of Rubisco carboxylase 





40 to 126  ‘’ 




) 0.3 to 3 
Grassi et al., 2002; Alcorn et al., 
2008; Henskens et al., 2001; 
Medlyn et al., 2007; Christina et 
al., 2015; this study 
Trans  Leaf transmittance  0.01 to 0.1  
Richards & Schmidt, 2010; Le 
Maire et al., 2013 
Refl  Leaf reflectance  0.025 to 0.27  ‘’ 
Wleaf  Leaf width (m) 0.02 to 0.06   Battie-Laclau et al., 2014  
KP  








0.2 to 3  Christina et al., 2015a 
Root parameters 
RRAD  Root radius (mm) 0.1 to 1  
Christina et al., 2011; Christina et 
al., 2015 
SRL  Specific root length (g m
-1
) 5 to 80  ‘’ 
RMD  Root mass density (g m
-2
)  40 to 1360  ‘’ 
RDepth  Maximum root depth (m) 1.5 to 18 Christina et al., 2011 
RDis  
Root distribution using the beta 
parameter of  Jackson et al. 1996  
0.94 to 0.99  Jackson et al., 1996  
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1.3.2. Sampling 1000 virtual random plantations 
The previous section explained how one virtual plantation was created. To calibrate the 
MAESPA metamodels, we need to prepare hundreds of these realistic virtual plantations. Indeed, 
to build a metamodel we need to simulate a large range of possible virtual plantations with trees 
of different morphology and physiology. We also need to select different meteorological 
conditions representing the possible climate. Therefore, 1000 Eucalyptus stands of 576 trees 
were generated randomly. It has been shown that a purely random sampling was not the most 
efficient method in term of computational cost for calibrating metamodels, or for uncertainty and 
sensitivity analysis (Marino et al., 2008). Others approach using stratified sampling allowed a 
more efficient sampling over the parameter space. Consequently, we used a Latin Hyper Cube 
sampling approach (Mckay et al., 2012) to have an efficient distribution of parameters values 
with only 1000 sampling. We used this approach to sample the average <DBH> and the 
morphological and physiological parameters at the stand scale which were common between 
trees for one forest. The threshold used in the latin hyper cube for these values were presented in 
Table 2 & 3. Once we have the average <DBH>, the morphology of the different trees within the 
forest were estimated as presented in the section 1.3.1. In parallel, each virtual plantation was 
associated with half-hourly meteorological parameters of one given day, randomly selected 
within 5 years of data. This was done to keep the real variability of the meteorological 
parameters, and the correlation that often occurs between them within a day. 
 
1.3.3. MAESPA simulations 
MAESPA simulations were performed in each virtual plantation during one day at a half-hourly 
time step. Simulations were performed on one tree randomly chosen in the central part of the 
plot, discarding the external 4 lines of trees, to avoid simulating border effects. The gross 
photosynthesis (GPP), transpiration (TR), light use efficiency (LUE) and water use efficiency 
(WUE) of that tree were computed at half-hourly time-step and cumulated daily. At the end, we 
obtained daily simulations of GPP, TR, LUE and WUE for 1000 different trees within 1000 
different virtual plantations. 
 
1.3.4. Polynomial metamodels 
 
Metamodels A 
The 1000 simulations performed with the MAESPA metamodel were used to built metamodels 
for GPP, TR, LUE and WUE based on a second order polynomial regression (Faivre et al., 
2013). Two type of pararmeters were used to calibrate the metamodels: i) some of them were 
identical to the MAESPA input parameters, for instance the leaf area or the photosynthetic 
capacity of the tree and ii) simplified or aggregated MAESPA input parameters. In this second 
category, we have the half-hourly meteorological parameters used in MAESPA which were 
agregated into average daily conditions. Also, the parameters describing all the neighboor trees 
were simplified using only the competion index of Heygi (1974, see section 1.3.1).  
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At the end a polynomial regression has been performed using the 33 factors of both types (Table 
1). For example, for GPP the polynomial equation was : 
 
 
                                
 
     
 
   
 
   
 (10) 
 
where Xj (or Xk) are the K factors (K=33), and β0, β1, β2, βjk are regression coefficients.  
 
Metamodels B 
To limit the large number of possible two-ways interactions between the 33 factors, we used a 
stepwise regression based on an AIC criteria to remove not-significant interactions. This 
stepwise regression was based on the AIC parsimony criteria which moderate the improvement 
of the regression when a factor is added by the increase in the number of regression coefficients. 
These metamodels B were used in the global sensitivity analysis and uncertainty analysis. 
 
Metamodels C 
An even more simplified metamodel was built for the tree transpiration. This metamodel was 
built with the less possible number of parameter in order to facilitate the presentation of the 
results, without changing much the main tendencies. This metamodel was obtained by removing 
parameters which had a low sensitivity index (results obtained with the global sensitivity 
analysis), but keeping meteorological parameters. Predictions of the metamodel C were validated 
on daily tree-scale sap-flow measurements measured over one year, which is an in situ 
estimation of single-tree transpiration as simulated by MAESPA. Mean percentage error between 
predictions and measurements were computed at different time scales: daily, weekly, monthly 
and annually. Therefore, the daily mean percentage error for tree transpiration (MPETR,Day) was 
stated as : 
 
           
                       
           
        
     
   
 (11) 
 
where Ntree is the number of trees, TRDaySim,i is the daily simulated transpiration of the tree i and 
TRDayMeas,i is the daily measured transpiration of the tree i. The regression coefficients of the 
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1.4. Global sensitivity analysis 
 
A global sensitivity analysis of the GPP, TR, LUE and WUE metamodels were performed using 
the Sobol approach (Sobol’, 1993; Saltelli, 2002) which gives an estimation of the sensitivity 
based on the variance of the output. The metamodels obtained before were accurate (see results), 
and therefore they could be used as surrogates to the MAESPA model, increasing the 
computation speed considerably. This time, 10000 trees were randomly sampled in 10000 
different virtual plantations built with the same method described previously (section 1.3.1 & 
1.3.2). Taking the example of GPP, the main sensitivity index (Si) of the parameter number i (Xi) 
for GPP was calculated as follows: 
 
    
              
        
 (12) 
where the numerator is the variance of the expected GPP knowing the value of the parameter 
(Xi) and the denominator is the variance of GPP. This is the contribution of the main effect of Xi 
to the GPP variance; therefore it measures the effect of varying Xi alone.  
 
A total sensitivity index (STi) for each parameters was calculated. The STi was the sum of the 
main sensitivity index and the sensitivity of the parameter i in interaction with all other 
parameters. It was expressed as : 
 
       
               
      
 (13) 
where the numerator measures the effect of varying all parameters except Xi. The sensitivity of 
the interaction of the parameter i with all other parameters (Inti) was calculated as : 
 
             (14) 
 
A global sensitivity analysis was performed for individual parameters as well as group of 
parameters defined as: competition index, meteorological, morphological, physiological and root 
parameters (Table 1).  
Sobol sensitivity indices for individual or group of parameters were calculated with R.4.0 
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1.5. Local uncertainty analysis 
 
1.5.1 Local uncertainty analysis of one particular tree 
A local uncertainty analysis of the MAESPA metamodels B for GPP, TR, LUE and WUE was 
performed, for illustration purposes, on one tree chosen in the tree database used in the global 
sensitivity analysis. We hypothesized that the values of the morphological, physiological and 
root parameters of this particular tree could be over-estimated or under-estimated, leading to 
uncertainties on the model outputs. Note that the CI parameters of the model was also varied, 
standing for errors on the neighbor tree sizes and position. We chose in this analysis not to take 
into account possible errors on meteorological variables because they are difficult to quantify, 
and probably much smaller than the uncertainties on other parameters. 
 
For one tree, we fixed the maximum errors of the parameters to 5%. Each parameter values 
could then be varied from -5% to +5% around its local value, with a uniform probability 
distribution (and consequently could have a 0% error). We run 5000 simulations of the models, 
with 5000 sampling of the parameters between these 5% limits using a Latin Hypercube 
Sampling. We then compared their GPP, TR, LUE or WUE outputs with the simulations of the 
tree when parameters are at their initial values (i.e. when error on parameters was null). At the 
end, for one particular tree i and a 5% maximum error, a mean absolute percentage error 
(MAPEtreei,5%) was calculated as follows (example for GPP) : 
 
 
                   
                      
      
       
    
   
 (15) 
 
where GPPini is the GPP simulation when the parameter values of the tree i were not varied and 
GPPerror5%,j is the sampling j of the parameter vector, with maximum variations from -5 to 5%. 
We tested the change in the error values from 0 to 10% with a 0.5% step to test the linearity of 
the uncertainty to values on parameter errors, and in each case the MAPEGPPtreei,X% was 
calculated. 
 
1.5.2. Generalization of the uncertainty analysis for trees at all ages 
Because the uncertainty on tree GPP, TR, LUE and WUE simulations could differ in function of 
the chosen set of initial values of parameter (i.e. tree DBH, neighbor competition,...), we have 
repeated the uncertainty analysis performed on one particular tree to 8 trees of different sizes, 
and then on all the 10000 trees prepared in the global sensitivity database, which represent many 
possible cases of Eucalyptus trees in plantations from 6 months to 3 years. Consequently, we 
performed 10000 uncertainty analyses by assuming an error on the parameter values of each tree. 
We analyzed the dispersion of the uncertainty associated to each tree (MAPEtree,X%) as a function 
of the maximum error value, and as a function of the tree DBH. We represented the median as 
well as the 10 and 90% quantile of the MAPEtree,X%.  
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2.1. Global sensitivity analysis of GPP, TR, LUE and WUE   
 
Metamodels for tree GPP, TR, LUE and WUE were accurate compared to the MAESPA 
predictions. The higher r-square were observed for the metamodels for tree GPP and TR (R² 
=0.89 and 0.84, n=1000, respectively), while the r-square was a bit lower for LUE and WUE (R² 
= 0.75 and R² = 0.78, n=1000, respectively, Fig. 2). 
Tree GPP and TR presented a high sensitivity to meteorological parameters (Fig. 2 and Fig. 3). 
In particular, tree GPP and TR were sensitive to global radiation (RAD), soil water content at the 
beginning of the day (SWC) and fraction of radiation which is beam (FBEAM), as well as air 
temperature (TAIR) for TR. In addition, tree GPP and TR were sensitive to morphological 
parameters such as tree leaf area (LA) and height (H), as well as the close environment of the 
tree (competition index CI). Moreover tree TR was highly sensitive to physiological parameters 
controlling the tree (KP) and leaf (g0) conductivities for water, and to a lesser extent by root mass 
density (RMD). Except for the parameter JMAX controlling the response of photosynthesis to 
light, tree GPP was little sensitive to variations on physiological and root parameters as they 
exist in such plantations. 
 
Tree light use efficiency (LUE) presented a high sensitivity to meteorological parameters 
similarly to GPP, with a much higher sensitivity to FBEAM. The sensitivity of LUE was also high 
to physiological parameters. Among them, the minimum stomatal conductance parameter (g0), 
JMAX, KP and leaf reflectance (Refl) had some influence. To a lesser extent, LUE was sensitive to 
morphological and root parameters but essentially through interactions. The leaf inclination 
angle (LIA) showed a high influence on LUE. The competition index showed negligible 
influence on LUE, indicating that GPP was sensitive to CI through the absorbed radiations only. 
Tree water use efficiency (WUE) was highly sensitive to many meteorological and physiological 
parameters. Some of the meteorological parameters were common with tree TR (SWC, RAD, 
TAIR, FBEAM), but contrary to TR, WUE was also highly sensitive to relative humidity (RH), 
wind speed (Wind), atmospheric pressure (Press) and precipitation (PPT). WUE was highly 
sensitive to the g0 parameter as well as JMAX, VCMAX, Rd, and Refl through interactions. While CI 
and meteorological parameters showed little influence on WUE, tree WUE was also sensitive to 
root parameters such as RMD, root depth (RDepth), root distribution (RDis) and residual humidity 
(θR). 
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Fig. 2. Global sensitivity analysis of the MAESPA meta-models for daily tree gross 
photosynthesis (GPP), transpiration (TR), light use efficiency (LUE) and water use efficiency 
(WUE). Sensitivity to individual parameters presented in Table 1 are estimated using the main 
Sobol index. Sensitivity to the interaction with all others parameters is calculated as the 
difference between total and main sensitivity analysis (Interaction). Individual parameters are 
separated between meteorological (Meteo.), morphological (Morpho.), physiological (Physio.) 
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Fig. 3. Global sensitivity analysis, for group of parameters defined in Table 1 and Figure 2, of 
the MAESPA meta-models for daily tree gross photosynthesis (GPP), transpiration (TR), light 
use efficiency (LUE) and water use efficiency (WUE). 
 









), light use efficiency (LUE, J gC
-1
) and water use efficiency (WUE, gC LH2O
-1
) 
for 8 trees of different basal diameter (DBH), in function of a 5% or a 10% maximum error 
response on morphological, physiological and root parameters. Value of GPP, TR, LUE and 
WUE are shown. Uncertainty is expressed as mean absolute percentage error (MAPEtree,5%) and 
shown in parenthesis. 
 
5 % error Output value (±MAPEtree,5%) 






















6 26.5 (±10%) 1.5 (±7%) 1.22 (±2%) 3.62 (±14%) 
8 94.5 (±9%) 46.3 (±4%) 1.68 (±3%) 1.87 (±8%) 
12 109.4 (±5%) 57.4 (±5%) 1.40 (±3%) 1.20 (±30%) 
14 157.2 (±8%) 41.1 (±8%) 1.55 (±4%) 4.01 (±12%) 
10 % error Output value (±MAPEtree,10%) 






















7 33.6 (±25%) 18.4 (±20%) 1.19 (±5%) 2.79 (±14%) 
9 64.8 (±16%) 26.4 (±10%) 1.67 (±8%) 2.31 (±48%) 
11 84.7 (±18%) 33.0 (±13%) 1.75 (±9%) 3.60 (±15%) 
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2.2. Local uncertainty analysis of GPP, TR, LUE and WUE  
 
Local uncertainty of the MAESPA metamodels simulations, resulting from error on input 
parameters, was variable among trees. A few examples of uncertainties on a few trees were given 
in Table 4. The uncertainty, expressed in mean absolute percentage error (MAPEtree) was 
variable depending of the initial values of the tree parameters. These examples showed that the 
uncertainty of the output really depends of the simulated tree. The Fig. 4 showed the median and 
variability on the uncertainties of GPP, TR, LUE and WUE simulations when we looked at 
10000 different trees. This uncertainty differed for carbon and water fluxes at the tree scale 
depending of the error on parameters (Figure 4A). With a maximum error on parameters of 10%, 
tree mean absolute percentage error (MAPEtree) reached, in average, 17%, 15%, 7% and 21% for 
GPP, TR, LUE and WUE respectively. The uncertainty of GPP, TR and WUE showed a high 
variability and could reach 40% for a 10% error, depending of the considered tree (Fig. 4A). The 
uncertainty was linearly related to the error in the range of error analyzed. 
 
Fig. 4. Uncertainty analysis of the MAESPA meta-models for daily tree gross photosynthesis 
(GPP), transpiration (TR), light use efficiency (LUE) and water use efficiency (WUE). 
Uncertainty is expressed in mean absolute percentage error of the tree-scale output (MAPEtree) 
depending on the maximum error applied to model parameters (A) or depending of the tree 
diameter (B). The medians of the MAPEtree calculated of each of the 10000 trees are shown 
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When represented in function of DBH, the median uncertainty only slightly increased with tree 
DBH for GPP and LUE simulations (Fig. 4B). For WUE the median uncertainty was similar 
whatever the tree size. The median uncertainty of TR was also the same whatever the tree DBH 
but the variability of the uncertainty, depending of the considered tree, strongly increased for the 
smallest trees. The highest values of TR uncertainties were observed for trees with a DBH lower 
than 8cm. 
 
2.3. Validation of the metamodels 
 
As presented in section 1.3.4, the metamodel B simulating tree TR was simplified to give a 
metamodel C, based on the global sensitivity analysis by removing parameters with low total 
Sobol index values (fixed as < 0.02). Despite their low Sobol index values, the meteorological 
parameters RH, Press and Wind were kept within the metamodel because they strongly increase 
the accuracy of the metamodel against measurements (un-shown results). At the end, this second 
metamodel used only 15 parameters, listed in Figure 5A). Regression coefficients for this 
metamodel are presented in Table S1. A global sensitivity analysis of this metamodel was 
presented in figure 5A. Daily simulations of tree TR using this metamodel at the tree scale over 
one year showed good agreement in average with the measured sap-flow (Figure 5B). The 
dynamic of tree transpiration was well represented with a slight decrease during the dry season 
on the middle of the year. Accuracy of transpiration simulations was function of the time-scale 
of simulations (Figure 5C.). At the daily time scale, the average mean percentage error at tree 
scale (MPE) was 15%, with a strong variability depending on trees and days. The MPE decrease 
with increasing time-scale of simulations. MPE on tree-scale TR simulations felt to 7% for 
weekly and monthly simulations and 3% for annual simulations. 
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Fig. 5. Validation of the MAEPSA meta-model C for tree transpiration (TR) described in section 
1.5. Sensitivity of the meta-model to parameters is shown in A using Sobol index. Time-course 
evolution of daily simulated tree transpiration and sap-flow measurements are presented over 
one year in B. The line presented the average on 10 trees and the clear zones are the standard 
deviations. Mean percentage error between simulated tree TR and measured one are presented 













3.1. Dealing with temporal and spatial parameter variability in tree scale modeling 
 
3.1.1. Tree-scale parameters variability 
 
Our study highlighted the necessity to take into account the local variability of the trees to 
accurately simulate carbon and water fluxes at the tree scale. Carbon and water fluxes were 
shown to be sensitive to the surrounding trees as well as the morphological characteristics of the 
target tree. 
 
The competition environment for light of one tree had a strong influence on the GPP and TR 
simulations in these clonal Eucalyptus plantations. Such observation was highlighted by the 
strong influence of the competition index of Heygi (1974) in our study. Such competition index 
summarizes the effect of the size of the surrounding trees (based on their DBH) as well as the 
effect of the distance with the surrounding trees. Competition between trees are commonly 
among the most important predictors of individual tree growth in monospecific forestry, as 
shown for instance in Pinus plantations (Radtke et al., 2003). Small trees are generally 
associated with a high competition index as observed in our Eucalyptus plantations (described in 
eq. 3). A wide range of competition indices exists in literature but the best ones for growth 
prediction were the distance-dependent competition indices (Contreras et al., 2011). It is 
therefore important to accurately evaluate the morphology of surrounding trees and the distance 
between them to simulate carbon and water fluxes at the tree scale. Dimensions of trees within a 
planted forest are generally estimated through allometric relationships (e.g. Nouvellon et al., 
2010). Nevertheless, allometric relationships are predictive equations associated with a strong 
uncertainty (Chave et al., 2014). Multiple allometric relationships estimated at different ages and 
for different plots need therefore to be calibrated and used in the model. The second part of the 
surrounding variability which appeared to be important trough competition index was the tree 
position. Most of previous studies dealing with light use using the MAESTRA/MAESPA model 
assumed a theoretical position for trees within the plantations (Campoe et al., 2013a, 2013b; 
Forrester et al., 2013; Le Maire et al., 2013; Christina et al., 2015), and few estimated the tree 
position through other means like in situ measurements or aerial photography or very high 
resolution satellite images (Christina et al.,in prep; Charbonnier et al., 2013; Gspaltl et al., 
2013). The hypothesis of a regular spacing could bias the competition environment of the trees 
and in consequence bias the prediction of carbon and water fluxes. With access to new very high 
resolution satellite imagery, it becomes possible to precisely position each tree of large 
plantations (Maire et al., 2012; Zhou et al., 2013). 
 
Another component of the local variability which appeared important to predict carbon and water 
fluxes was the variability of the crown architecture. As an example, we have shown a significant 
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influence of the leaf inclination angles (LIA) on light use efficiency  (LUE). Plants adapted to 
low light environments tend to have more horizontal leaves than those adapted to sunlight (Mc 
Millen & Mc Clendon, 1979). Such behavior has been also observed in Eucalyptus plantations 
(Christina et al., in prep) where dominated trees had more horizontal leaves than dominant trees. 
The same attention should be paid to parameters describing the leaf morphology and distribution 
within the crown, such as stocking density (Wang & Jarvis, 1990b) or leaf area distribution 
within the crown (Luo et al., 2001). In this context, studies describing precisely the distribution 
of leaves within the crown are necessary (e.g. Alcorn et al., 2013). 
 
3.1.2. Stand variability and simulations at the tree scale 
 
In addition to the local variability, our study highlighted the importance of the variability of tree 
traits at the stand scale to accurately predict carbon and water flux at the tree scale. It was for 
example the physiological and root parameters which were defined at the stand scale. 
 
Parameters controlling stomatal conductance or plant conductance showed, as expected, a high 
influence of tree transpiration (TR) and water use efficiency (WUE), but also on the LUE. While 
we should expect a high influence of the g1 parameter (controlling the slope between the GPP 
and TR) as shown by Bauerle & Bowden (2011a), it was rather the minimum stomatal 
conductance (g0) which showed a high influence on TR, LUE and WUE. The strong effect of 
this minimum stomatal conductance, which has already been observed by Bowden & Bauerle 
(2008), strengthen the observations of Barnard & Bauerle (2013) who highlighted the necessity 
to accurately measure such minimum conductance. Minimum stomatal conductance could vary 
through the year and for different species (Barnard & Bauerle, 2013). An estimation of this g0 
using an extrapolation from the fit of the stomatal conductance model underestimated the 
minimum stomatal conductance by more than 50% in their study compared to direct 
measurement. 
 
Contrary to previous works (e.g. Bauerle & Bowden, 2011a), our study revealed a relatively 
weak influence of physiological parameters (in the range of variability observed at our site) on 
GPP and TR. Nevertheless, LUE and WUE were highly sensitive to parameters like JMAX, VCMAX 
or Rd. The sensitivity of carbon and water fluxes to photosynthetical parameters was indeed more 
complex than we initially thought. Indeed, Bauerle et al., (2014) underlined that the sensitivity to 
photosynthetical parameters was strongly dependant of the meteorological variables in 
MAESTRA. As an example, JMAX showed a high influence on GPP for low temperatures but not 
for high temperatures (Bauerle et al., 2014). It was also shown that minimum stomatal 
conductance had no influence on TR for high radiation (PAR) and low temperature. These 
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A last set of parameters which were defined at the stand scale but showed influence on tree scale 
simulations was the root parameters. Root parameters are often hardly measureable, and the use 
of average values through time or space is generally hypothesized a priori. Despite this difficult 
access, the root biomass and distribution has to be accurately measured, particularly for WUE 
simulations. A long-term study have shown the necessity to describe precisely the root 
distribution over growth to accurately predict Eucalyptus transpiration in dry seasons (Christina 
et al., in prep). 
 
3.3.3. Variability of meteorological parameters with time 
 
Variability of meteorological parameters with time was an essential factor to simulate GPP, TR, 
LUE and WUE at the tree scale in our study. Meteorological parameters showed a high 
variability during one year due to alternation of seasons as well as local day-to-day variability. 
 
Some of these parameters which vary with seasons showed an expected influence on carbon and 
water fluxes. It was for example the case for global radiation (RAD) on GPP or the soil water 
content (SWC) on TR. The relative humidity (RH) showed a weak influence on GPP and TR 
while WUE was highly sensitive to this parameter. Such behavior was explained by the stomatal 
conductance behavior. Relative humidity is a parameter which is strongly weighting the slope 
between GPP and TR. 
 
The beam fraction (FBEAM) showed a large influence carbon water fluxes by decreasing LUE. 
Such behavior has been acknowledged in natural forests and in plantations. (Alton et al., 2007) 
have showed that for three different type of forests (boreal, temperate and tropical), the light use 
efficiency increase from 6 to 33% when the radiation was dominated by diffuse light. This 
phenomenon is partly explained by the fact that the diffuse light tends to cause less saturation of 
photosynthesis at the leaf-scale in the canopy (Gu, 2002) which has been acknowledge in agro-
forestry systems (Charbonnier, 2013). An influence of FBEAM on GPP had been also observed in 
our study. Thereby, a 23% increase in photosynthesis in hardwood forests has been observed in 
1992 after the eruption of Mount Pinatubo in the Philippines (Gu et al., 2003). Nevertheless the 
effect of FBEAM on GPP is controversial because even if a lower FBEAM tend to increase LUE, it 
tends to decrease the global radiation (RAD) and so the GPP. Accordingly, the response of GPP 
to combined FBEAM and RAD appeared neutral in our metamodel. The beam fraction of incoming 
light is often estimated using the approximation of Spitters et al. (1986) based on the total 
incident radiation (Forrester et al., 2013; Le Maire et al., 2013; Forrester & Albrecht, 2014; 
Christina et al., 2015). Due to the high sensitivity of the model to this parameter alone, studies 
dealing with light use efficiency should measure precisely this parameters (e.g. Charbonnier et 
al., 2013). 
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In conclusion of the sensitivity and uncertainty analysis, even if the choice of model 
simplification by fixing some parameters to constant values (in space and/or time) is sometimes 
necessary, this should be made only for the parameters which are the less sensible in the model 
for their range of variations. For example, in our study site, variations of leaf area from tree to 
tree have to be taken into account for GPP while taking a constant crown volume between trees 
(Hc and Dc) has negligible effects. 
 
3.2. The use of metamodels in forestry 
 
The previous section highlighted the necessity to use such detailed model to accurately simulate 
carbon and water fluxes at the tree scale. Nevertheless, it requires a large set of parameters. For 
example, if we considered one tree surrounded by 25 trees (corresponding to 4 borders of trees), 
the model will require 26 different values of tree x and y positions, tree leaf area, diameter at 
breast height, height, crown diameter and crown height, to which we add all the stand-scale 
physiological and roots parameters: it comes out that a complete precise parameterization would 
require 208 parameters. Moreover, such models are generally expensive in computing time. The 
use of metamodels to perform rapid simulations with possibly less parameters is therefore an 
valuable alternative to complex tree scale models. 
 
The metamodels presented in this study accurately predicted carbon and water fluxes at the tree 
scale using much less parameters than the original MAESPA model, while keeping the 
interaction between them. Such simple model could be coupled with models of tree growth, or be 
used to quickly estimate the water balance in planted forests. As an example, it could be useful to 
estimate the impact of clearing trees within a plantation on the GPP and TR of the remaining 
trees. In the same idea, the impact of thinning 50% of the plantations on the tree water use could 
be easily tested, using this type of metamodel, to study the possible use of thinning to restore soil 
water resources at mid-rotation for instance. Nevertheless, such application would require a new 
calibration of the metamodel built in this study because virtual plantations with clearing events 
were not simulated. 
 
Even if metamodeling approaches are still relatively little common in forestry, metamodels are 
powerful for problem entity understanding and predictions of some variables. Metamodels can 
be used to evaluate complex system as for example the evaluation of afforestation in agricultural 
land in Europe based on species used and afforestation strategy (Gilliams et al., 2005). 
Metamodels can also be used to assist land managers and policy makers. West & Turner (2013) 
used metamodeling output from forest stand growth models and integrated it in a decision 
support system for spatial and temporal evaluation of land use. Another example was the use of 
metamodel to assess the land-use change following the reduction of common agricultural policy 
in Europe (Sieber et al., 2013). In predictions purposes, metamodels are also powerful tools to 
obtain module faster than the original models, like for example to evaluate the light interception 
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(Marie & Simioni, 2014), or can be used in meta-analysis, to assess for example large-scale 
biomass predictions (de-Miguel et al., 2014). In the same idea, metamodels at the tree scale 
could be used for gap-filling purposes. As we have shown in this study, metamodels simulating 
transpiration at the tree scale could be used to gap-fill sap-flow measurements. A metamodel 
built at the stand scale could therefore be used to gap-fill eddy-covariance measurements for 




We have shown that simulations of carbon and water fluxes at the tree scale in Eucalyptus 
plantations are controlled by key set of parameters which varied for gross photosynthesis (GPP), 
transpiration (TR), light use efficiency (LUE) and water use efficiency (WUE). Uncertainty on 
the measurements of morphological, physiological and root parameters could cause a significant 
uncertainty on GPP, TR, LUE and WUE. This study highlights the need of a careful choice of 
parameters when models are simplified by taking average values in space and time for some 
parameters, discarding the natural variability of tree traits and environmental conditions. This 
choice should be determined to reduce the errors on the model outputs. Moreover, this study 
propose the metamodeling approach as a powerful method for future process-based modeling 
studies in forest, keeping the necessary degree of complexity of the original model without 
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Fig. III.1. Illustration de la sensibilité de la photosynthèse brute (GPP), de la transpiration (TR), 
de l’efficience d’utilisation de la lumière (LUE) et de l’eau (WUE) à l’échelle de l’arbre, en 
réponse à la variabilité, dans l’espace et dans le temps, des conditions climatiques, de la 
compétition entre les arbres et des caractéristiques morphologiques, physiologiques et 
racinaires des arbres. Les conclusions de l’article présenté dans ce chapitre sont représentées 
par les symboles « + » et « - », de « - » pour l’absence de sensibilité à « +++ » pour une très 
forte sensibilité. 
 
Dans cette étude, nous avons montré que les simulations des flux de carbone et d’eau à 
l’échelle des arbres dans les plantations d’Eucalyptus sont fortement influencées par la 
variabilité des conditions locales des arbres (Fig. III.1). La précision des mesures des paramètres 
physiologiques, morphologiques et racinaires influence significativement l’incertitude sur les 
simulations de photosynthèse brute (GPP), de transpiration (TR) et d’efficience d’utilisation de 
la lumière (LUE) et de l’eau (WUE). Ainsi, la GPP et la transpiration des arbres sont fortement 
influencées par la variabilité climatique, mais également par l’environnement compétitif des 
arbres voisins. Il est donc par exemple nécessaire, dans le modèle MAESPA, de bien représenter 
tant la morphologie que la position des arbres au sein des plantations d’Eucalyptus, pour prendre 
en compte la compétition inter-arbres. Au contraire, LUE et WUE sont peu sensibles à 
l’environnement compétitif des arbres, mais vont, en plus de la variabilité climatique, être 
fortement sensibles aux caractéristiques physiologiques et racinaires des arbres. Des mesures 
précises sur ces traits sont donc nécessaires pour de futures études étudiant la réponse de la LUE 
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et de la WUE dans les plantations d’Eucalyptus. Cette étude met en évidence la nécessité de 
choisir judicieusement les paramètres qui sont simplifiés en prenant des valeurs moyennes dans 
l’espace et le temps. Ce choix doit être réalisé pour réduire les erreurs sur les sorties de modèles. 
En outre, cette étude propose l’approche de métamodélisation comme une méthode puissante 
pour de futures études concernant la modélisation des processus écophysiologiques en forêt, en 
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Dans le cadre des changements climatiques, une hausse des températures et des 
sécheresses plus fréquentes sont attendues dans de nombreuses régions du globe (Seager et al., 
2007; Sheffield & Wood, 2008). Le chapitre III a montré que les variations climatiques 
influencent fortement les flux de carbone dans les plantations tropicales d’Eucalyptus. Un effet 
similaire a également été observé à des échelles annuelles dans différents types de forêts (Dunn 
et al., 2007; Delpierre et al., 2012). Ainsi, comprendre comment les espèces de plantes 
s’adapteront aux futures contraintes climatiques, et notamment aux variations de précipitations, 
est donc primordial pour modéliser l’influence des changements climatiques sur les écosystèmes 
terrestres. 
La croissance des arbres est largement tributaire des régimes de fertilisation dans les 
forêts plantées les plus productives (Smethurst, 2010; Gonçalves et al., 2013). Des études 
récentes ont souligné la nécessité de mieux comprendre les effets des changements climatiques 
sur la nutrition des arbres (Kreuzwieser & Gessler, 2010; Peñuelas et al., 2013; Piao et al., 
2013).  En effet la demande mondiale en bois devrait continuer à croitre dans un contexte où les 
contraintes biotiques et abiotiques (en particulier hydriques) seront exacerbées (Paquette & 
Messier, 2010). 
Les pratiques culturales peuvent contribuer à atténuer les conséquences néfastes de la 
sécheresse dans les forêts plantées (White et al., 2009). En particulier, les effets bénéfiques d’un 
état nutritionnel adéquat sur la résistance des plantes aux stress abiotiques sont bien établis 
(Reddy et al., 2004). Parmi les nutriments concernés, le potassium (K), en raison de ses rôles 
multiples sur le fonctionnement hydrique des plantes (Wang et al., 2013), semble un élément 
nutritif particulièrement important pour favoriser l’adaptation les plantations forestières à des 
sécheresses prolongées. De manière contradictoire en apparence, des travaux ayant précédé 
l’étude menée dans ce chapitre ont montré que, à la suite d’une réduction des pluies prolongée 
pendant la croissance, les Eucalyptus présentaient un stress hydrique plus important dans des 
plantations fortement fertilisées en K en comparaison à des plantations non fertilisées en K 
(Battie-Laclau et al., 2014, in prep, annexe 3). Ces premières études révèlent qu’une fertilisation 
ne limitant pas la croissance, comme cela est actuellement le cas dans les plantations 
commerciales, pourrait augmenter la vulnérabilité des arbres à des sécheresses futures, en raison 
d’une demande en eau surpassant les disponibilités dans le sol. 
Dans un premier temps, avant de s’intéresser à la vulnérabilité proprement dite des 
plantations forestières, ce chapitre a pour but d’étudier les conséquences de l’interaction entre 
une altération des précipitations et le régime de fertilisation potassique sur le fonctionnement 
carboné des arbres et l’efficience d’utilisation de la lumière dans les plantations tropicales 
d’Eucalyptus. En effet, des études récentes ont montré que la productivité primaire brute (GPP) 
des plantations tropicales était fortement limitée par le potassium (Römheld & Kirkby, 2010; 
Darunsontaya et al., 2012; Santiago et al., 2012; Gonçalves et al., 2013). Cette productivité est la 
résultante de la capacité des arbres à absorber le rayonnement (aPAR) et de leur efficience 
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d’utilisation de ce rayonnement (LUE). Dans ce cadre, l’étude présentée dans ce chapitre (article 
publié) utilise une approche de modélisation pour décomposer les causes expliquant les 
variations de GPP, aPAR et LUE, en réponse à des disponibilités contrastées en K et en eau. 
 
 
IV.2. Résumé en français 
 
Les changements climatiques devraient conduire à une augmentation de l’intensité des 
sécheresses dans de nombreuses régions tropicales. Bien que de grandes quantités de potassium 
(K) soient appliquées en agriculture et dans les forêts plantées sous les tropiques, la réponse des 
mécanismes physiologiques, régissant la croissance, à l’interaction entre la nutrition en K et le 
déficit hydrique est encore peu connue. Un modèle mécaniste (MAESPA) a été utilisé pour 
mieux comprendre les effets combinés de la carence en K et du déficit hydrique sur le 
rayonnement absorbé (aPAR), la productivité primaire brute (GPP), et l’efficience d’utilisation 
de la lumière, pour l’assimilation du carbone (LUEC) et la production de biomasse de tronc 
(LUES) dans des plantations d’Eucalyptus grandis. Ce modèle a été paramétré dans une 
expérimentation de réduction de pluie (dispositif en split-plot) au Brésil. Le facteur principal 
était l’approvisionnement en eau (précipitations intactes,+W, vs 37 % d’exclusion des 
pluviolessivats, -W) et le traitement secondaire était l’apport en K (avec apport de 0,45 mol K m-
2, +K, vs pas d’apport de K, -K). La GPP moyenne était de 28 % inférieure pour -K que pour +K, 
au cours des 3 premières années après la plantation, en moyenne pour les deux régimes de 
précipitation. La carence en K a réduit APAR de 20 % et LUEC de 10 % sur l’ensemble de la 
période de croissance. Avec un apport en K, l’exclusion d’environ 1/3 des pluies a diminué la 
GPP de 25 % la 3e année après plantation, à la suite d’une diminution de 21 % de LUEC. L’effet 
de la combinaison d’une carence en K et d’un déficit en eau était moins sévère que la somme des 
effets résultant individuellement des deux facteurs, ce qui a conduit à une réduction de la 
production de biomasse de tronc, de GPP et de LUEC similaire à ce qui a été observé dans le 
traitement –K+W. L’approche de modélisation a montré que la carence en K et le déficit en eau 
influencent le rayonnement absorbé dans ces plantations essentiellement par des changements de 
l’indice de surface foliaire et de la hauteur des arbres. Les variations de GPP et LUEC ont été 
cependant contrôlées par un ensemble plus complexe de caractéristiques des arbres, en 
particulier ceux qui contrôlent l’absorption de l’eau par les racines et la capacité 
photosynthétique des feuilles. 
 
IV.3. Article : Measured and modeled interactive effects of potassium deficiency and water 





Page 80  
 
Chapitre IV 




Page 82  
 
Chapitre IV 




Page 84  
 
Chapitre IV 




Page 86  
 
Chapitre IV 




Page 88  
 
Chapitre IV 




Page 90  
 
Chapitre IV 




Page 92  
 
Chapitre IV 




Page 94  
 
Chapitre IV 




Page 96  
 
Chapitre IV 












Fig. IV.1. Illustration de la réponse du rayonnement absorbé (aPAR), de la photosynthèse brute 
(GPP), de l’efficience d’utilisation de la lumière pour la photosynthèse brute (LUEC) dans des 
plantations d’Eucalyptus ayant des disponibilités en potassium (K) et en pluies (W) contrastées. 
L’effet d’une déficience en K est présenté au cours des 3 premières années de croissance en 
moyenne pour les 2 régimes de pluie étudiés. L’effet d’une réduction des pluies est présenté 
après fermeture de la canopée (entre les âges de 2 et 3 ans) dans le cas de plantations fertilisées 
(+K) ainsi que pour des plantations non fertilisées (-K). 
 
Alors qu’une réponse du fonctionnement carboné des plantations tropicales d’Eucalyptus 
à une carence en potassium est observée dès le début de la croissance, l’effet d’une réduction des 
pluies a seulement été observé après la fermeture de la canopée (Fig. IV.1). La réponse de la 
GPP des Eucalyptus carencés en potassium est relativement constante au cours de la croissance 
et résulte d’une diminution à la fois de l’aPAR et du LUEC. Ces diminutions résultent d’une 
diminution d’indice foliaire et de capacité photosynthétique. Au contraire, la diminution de GPP 
en réponse à l’exclusion de pluie après fermeture de la canopée résulte essentiellement d’une 
diminution de LUEC, qui elle-même varie sous l’influence de la capacité photosynthétique des 
feuilles et de la capacité des racines à absorber l’eau du sol. L’hypothèse avancée dans cette 
étude, et celle de Battie-Laclau et al. (2014) sur le même site, pour expliquer l’absence de 
réponse des Eucalyptus à une réduction des précipitations pendant les premières années de 
croissance, est l’utilisation par les arbres de l’eau stockée en profondeur après la coupe de la 
plantation précédente. L’hypothèse d’un prélèvement hydrique important dans les couches 
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profondes du sol au cours des premières années de croissance des Eucalyptus sera étudiée dans le 
chapitre V. Cette étude souligne également que le fonctionnement carboné des Eucalyptus 
carencés en K reste identique pour les deux régimes de précipitation contrastés étudiés. Un tel 
constat renforce des observations précédentes concluant sur une vulnérabilité moindre au stress 
hydrique des plantations peu fertilisées par rapport à des plantations fortement fertilisées. 
L’hypothèse est qu’une demande en eau inférieure des arbres non fertilisés (notamment en raison 
d’un faible indice foliaire) permettrait de maintenir des stocks élevés d’eau dans le sol limitant le 
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V.1. Introduction 
Les chapitres précédents ont montré la forte influence des disponibilités en eau dans le 
sol sur les flux de carbone et d’eau dans les plantations d’Eucalyptus. Les changements 
climatiques devraient exacerber l’intensité et la fréquence des sécheresses à venir dans de 
nombreuses régions tropicales et subtropicales (Solomon et al., 2009; Allison et al., 2011; IPCC, 
2013). Les plantations tropicales à croissance rapide présentent une demande élevée en eau et 
sont particulièrement vulnérables aux changements de précipitation (Allen, 2009). Néanmoins, 
avant d’étudier les conséquences de modifications de précipitations sur le fonctionnement 
hydrique des plantations forestières, il nous faut comprendre comment aujourd’hui, sous les 
tropiques, les plantations forestières s’adaptent à des variations saisonnières associées à des 
périodes de sécheresse. Il s’agit également de comprendre pourquoi la croissance des Eucalyptus 
n’a pas été réduite significativement par l’exclusion d’environ un tiers des pluies au cours des 
deux premières années de croissance dans l’expérimentation d’Itatinga (Chapitre IV). 
L’absorption d’eau par les racines profondes est généralement considérée comme une 
adaptation efficace de la sécheresse dans les forêts tropicales et subtropicales (Nepstad et al., 
1994 ; Malhi et al., 2009). Notamment, l’interaction entre la plante et les eaux souterraines est 
considérée comme un des principaux moteurs des échanges d’eau, que ce soit dans les forêts 
plantées (Orellana et al., 2012), ou dans les forêts tropicales naturelles (Kleidon & Heimann, 
2000). Par conséquent, une occupation rapide du sol par les racines peut conduire à un avantage 
pour la compétition dans des écosystèmes multi-espèces (Schenk, 2006; Lambers et al., 2008; 
Lindh et al., 2014). Les facteurs génétiques et environnementaux contrôlant la croissance des 
racines dans les couches profondes du sol sont encore mal compris, mais un nombre croissant 
d’observations suggèrent que l’enracinement profond pourrait être très répandu chez les espèces 
de plantes dans les régions tropicales (Maeght et al., 2013; Freycon et al., 2014). De nombreuses 
espèces d’arbres possèdent des racines à des profondeurs de plus de 10 m (Jackson et al., 1996; 
Davidson et al., 2011), et en particulier notamment le cas des plantations d’Eucalyptus au Brésil 
(Christina et al., 2011). Bien que représentant de faibles quantités de biomasses (< 10 % au-
dessous de 1 m, Schenk, 2008; Christina et al., 2011), ces racines sont susceptibles d’avoir une 
influence majeure sur l’adaptabilité des plantations forestières aux sécheresses plus intenses qui 
pourraient survenir dans un contexte de changements climatiques. 
Dans ce chapitre, nous présentons une étude apportant des éléments pour comprendre le 
rôle des racines profondes sur le cycle de l’eau dans les plantations d’Eucalyptus au Brésil, en 
particulier pendant les saisons sèches. Une estimation précise de la quantité d’eau prélevée par 
les racines à travers le profil du sol, y compris dans la nappe phréatique, au cours de la 
croissance, peut aider à comprendre comment ces forêts plantées profitent de l’enracinement 
profond pour produire d’énormes quantités de biomasses. Cette étude est présentée sous forme 
d’un article en préparation (soumission prévue dans Functional Ecology). 
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V.2. Résumé en français 
 
Les modèles climatiques prévoient une augmentation de la fréquence, de l’intensité et de 
la durée des épisodes de sécheresse dans les régions tropicales. Bien que l’absorption de l’eau 
par les racines profondes soit généralement considérée comme une adaptation efficace à la 
sécheresse dans les forêts amazoniennes, le rôle des racines très profondes pour alimenter la 
demande en eau des forêts tropicales reste mal connu. Les plantations d’Eucalyptus gérées en 
rotation courte, sur des sols tropicaux profonds, sont des écosystèmes forestiers simples 
susceptibles de fournir des indications concernant les stratégies de prélèvement d’eau en 
profondeur par les arbres dans les forêts tropicales. Des racines fines ont été observées jusqu’à 
une profondeur de 16 m dans des plantations d’Eucalyptus âgées de 6 ans au Brésil, mais les 
densités racinaires sont très faibles en dessous de 5 m. La contribution, pour 
l’évapotranspiration, de l’eau prélevée dans les couches profondes du sol a été quantifiée en 
utilisant un modèle de transfert de l’eau dans le sol couplé avec un modèle écophysiologique au 
cours d’une durée de rotation pour ce type de plantation (5 années après plantation). Nos 
résultats montrent que les racines profondes d’Eucalyptus fournissent de l’eau aux arbres, 
essentiellement pendant les périodes sèches. L’exploration rapide des couches profondes du sol 
par les racines des arbres rend disponibles de grandes quantités d’eau stockée pendant les saisons 
pluvieuses, les deux premières années après la plantation. Les racines atteignent la nappe 
phréatique dès l’âge de 2 ans. Bien que seulement 81 mm an-1 ont été prélevés à des profondeurs 
supérieures à 10 m (soit 6 % de la transpiration de la plantation), en moyenne au cours de la 
croissance, ce mécanisme permet de maintenir de fortes transpirations pendant les périodes 
sèches et contribue à expliquer comment ces plantations atteignent la productivité primaire brute 
la plus élevée au monde pour des forêts. L’exploration des horizons très profonds du sol par les 
racines peut être d’une importance capitale pour la survie des arbres dans les régions tropicales 
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V.3. Article: Water withdrawal in very deep soil layers provides most of tree water 
requirements during dry periods in a tropical eucalypt plantation 
 
 
Water withdrawal in very deep soil layers provides most of tree water requirements during 
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 Summary  
Climate models predict that the frequency, intensity and duration of drought events will increase 
in tropical regions. Although water uptake by deep roots is generally considered as an efficient 
adaptation to drought in Amazonian forests, the role of very deep roots to supply the water 
demand of tropical forests remains poorly known. Eucalyptus plantations managed in short 
rotation on deep tropical soils are simple forest ecosystems likely to provide an insight into tree 
water use of tropical forests. Fine roots have been observed down to a depth of 16m in 5-year-
old eucalypt plantations in Brazil, but densities are very low below 5m. The contribution of 
water withdrawn in deep soil layers to stand evapotranspiration was quantified using a soil water 
transfer model coupled with an ecophysiological model over the first 5 years after planting. Our 
results show that deep E. grandis roots supplies water to trees especially during dry periods. The 
fast exploration of deep soil by tree roots made available large amounts of water stored during 
the wet seasons of the first two years after planting, and roots reached the water table from age 2 
years onwards. Although only 81 mm y
-1 
were withdrawn on average at depths > 10m (i.e. 6% of 
stand transpiration) over the cultivation cycle, the occurrence of this mechanism during dry 
periods make it possible to sustain high transpiration rates along the year, and contributes to 
explaining why these planted forests reach the highest gross primary productivity of world’s 
forests. Root exploration in very deep soil layers can be of paramount importance for tree 
survival in tropical regions in a context of climate changes. 
 










Climate models predict that the frequency, intensity and duration of drought events will increase 
with rising CO2 and warming in tropical regions (Allison et al., 2011; IPCC, 2013). In a context 
of climate change, questions such as how plant species will adapt to future constraints on water 
availability and how rainfall distributions will influence the biogeochemical cycles have broad 
implications. Indeed, water stress is likely to constrain plant physiology and gross primary 
productivity worldwide, even more under tropical seasonal and tropical rain climates (Choat et 
al., 2012). 
 
Water uptake by deep roots is generally considered as an efficient adaptation to drought in 
tropical and sub-tropical forests (Nepstad et al., 1994; Moreira et al., 2000; Romero-Saltos et al., 
2005; Markewitz et al., 2010; Yang et al., 2015). For instance, modeling studies have shown that 
the current Amazonian climate is dependent on considerable amounts of water extracted by trees 
from very deep soil layers that are transpired during dry periods (Kleidon & Heimann, 2000; 
Saleska et al., 2007; Christoffersen et al., 2014). Therefore, a rapid occupation of soil space may 
lead to an advantage for competition in multi-species ecosystems, making it possible to take up 
transient resources (Schenk, 2006; Lambers et al., 2008; Lindh et al., 2014). However, the 
contribution of water withdrawal in deep soil layers to supply the water demand of trees during 
droughts is still little documented in tropical planted forests (Harper et al., 2009).  
 
The genetic and environmental factors driving root growth in deep soil layers are still poorly 
understood but a growing body of evidence suggests that deep rooting could be more widespread 
among plant species in tropical regions than commonly anticipated from their share of root 
biomass (Canadell et al., 1996; Maeght et al., 2013; Freycon et al., 2014). Although, fine root 
biomass commonly decreases exponentially with depth, with less than 10 % below 1m depth 
(Schenk, 2008), many tree species can grow roots at depths of more than 10 m (Jackson et al., 
1996; Davidson et al., 2011). Despite their low biomass, deep roots are likely to strongly 
influence the functional ecology of tropical forests (Schenk & Jackson, 2002). In many regions, 
the interaction between plant and water tables is one of the main source of water use for the 
ecosystems  (Lowry & Loheide, 2010; Orellana et al., 2012). Nevertheless, interactions between 
tropical forests and deep water tables have been seldom investigated (Soylu et al., 2014), 
although this mechanism could be essential for tree survival during severe drought events 
(Nepstad et al., 2007; Malhi et al., 2009; Ivanov et al., 2012). 
 
Simple forest ecosystems like clonal Eucalyptus plantations can be of interest to investigate the 
belowground strategy of fast-growing trees. Eucalyptus plantations cover about 20 million 
hectares throughout the world and are expanding rapidly in tropical and subtropical regions 
(Booth, 2013). Eucalyptus plantations in Brazil, with a gross primary production (GPP) greater 




 (Ryan et al., 2010; Nouvellon et al., 2012), are among the most productive 
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forests worldwide (Luyssaert et al., 2007). These evergreen plantations typically combine high 
productivity with great annual transpiration and rainfall interception (Jackson et al., 2005). 
Concerns have been raised over the last decades about the impact of highly productive eucalypt 
plantation on groundwater resources and stream flow in tropical regions (Cossalter & Pye-Smith, 
2003). However, as far as we are aware, a modeling approach has never been used to estimate 
the contribution of water stored in very deep soil layers (including the water table) to stand 
actual evapotranspiration (AET) throughout a complete cultivation cycle in tropical eucalypt 
plantations, although it has been acknowledged that water stored in deep soil layers must be 
taken into account to predict accurately stand AET (Calder et al., 1997; Mendham et al., 2011; 
Marsden et al., 2013). 
 
The aim of this study was to understand the role of deep roots on the ecosystem water cycle and 
on plant functioning, especially during dry seasons, based on measurements and simulations. In 
Eucalyptus plantations, deep soil layers are rapidly explored by fine roots, even though fine root 
densities are very low (Christina et al., 2011; Laclau et al., 2013). We investigated the 
functioning of deep roots in terms of water supply to trees, their impact on tree water status, and 
on soil water resources under Eucalyptus plantations. An accurate estimation of the amount of 
water withdrawn by roots throughout the soil profile, including the water table, over the 
cultivation cycle is important to understand how these planted forests take advantage of deep 
rooting to cope with seasonal drought and produce huge amounts of biomass. In this study, we 
analyzed the contribution of deep soil layers to supply the water demand of highly productive 
Eucalyptus trees throughout a cultivation cycle of five years in deep tropical soils. Commercial 
eucalypt plantations are commonly harvested between 5 and 7 years after planting in tropical 
regions. We hypothesized that (i) the fast root front velocity provides access to large amounts of 
water stored in deep soil layers after clear-cutting the previous stand and (ii) water withdrawal at 
depths > 10 m supply a substantial share of tree water demand during dry periods.  
 
Seasonal dynamics of the root-zone soil water are driven by a complex set of processes in the 
soil-plant-atmosphere continuum (e.g. leaf-scale transpiration, tree hydraulic conductance, fine 
root growth, soil properties, rainfall regimes and evaporative demand, etc.) and modeling 
approaches are needed to quantify soil water withdrawal at different depth, due to experimental 
limitations of direct measurements (Stahl et al., 2013). Plant water uptake throughout the whole 
rooting profile has been simulated using the MAESPA model (Duursma & Medlyn, 2012), 
precisely parameterized over the first five years after planting in a highly productive Eucalyptus 







 Page 107 
 
 Material and Method 
 
Site description and meteorological data 
The 90 ha plantation is located in south eastern Brazil (São Paulo State), at 22°58’04’’S and 
48°43’40’’W, 750 m. a. s. l., and is managed by the EucFlux project 
(http://www.ipef.br/eucflux/en/). A highly productive E. grandis clone was planted in November 
2009 at a spacing of 3x2 m (1666 trees ha
-1
) using usual silvicultural practices in commercial 
Eucalyptus plantations (Gonçalves et al., 2013). Mean annual rainfall from January 2010 to 
December 2014 was 1430 mm yr
-1 
(~85% concentrated from October to May, Fig. 1) and mean 
annual temperature was 19.3°C, lower in June to August (average of 16.3) and higher in 
December to February (22.2°C). The mean annual air relative humidity was 75%, with minimum 
values during dry months (~30%). Soils were deep oxisols (da Silva et al., 2011) developed on 
Cretaceous sandstone. While Eucalyptus plantations are generally harvested at 6 years old, we 
present in this study the first 5 years of the rotation, which encompass most of the main features 
to understand the water cycle in this system. 
Half-hourly meteorological data were collected at the top of the EucFlux eddy-flux tower, from 
January 2010 to December 2014. The following half-hourly meteorological data were used as 
input in the MAESPA model: incident total short-wave radiation (RAD, W m
-2
), air temperature 
(Tair, °C), relative humidity (RH, %), atmospheric pressure (Press, Pa), wind speed above the 
canopy (Wind, m s
-1
) and precipitation (PPT, mm).  
 
Overview of MAESPA model 
The MAESPA model (Duursma & Medlyn, 2012) is largely the product of the above-ground 
components of the MAESTRA model (Wang & Jarvis, 1990; Medlyn et al., 2007) and the water 
balance components of the SPA model (Williams et al., 2001a, 2001b), with several 
modiﬁcations and additions. The MAESTRA model has a long history of development and 
applications on diverse forest types (see the bibliography at 
http://maespa.github.io/bibliography.html). MAESTRA is a 3D single-tree based model that 
calculates light interception and distribution within tree crowns, and uses a leaf physiology 
model to estimate photosynthesis and transpiration (see Appendix S1 for more details). The 
three-dimensional model for calculating absorbed radiation (APAR) is described in other studies 
(Weiss & Norman, 1985; Wang et al., 1990; Medlyn, 1998). APAR is calculated for specified 
trees of the stand, taking into account their neighboring trees which compete for light.  
The water balance sub-model is largely coming from the SPA model (Williams et al., 2001a, 
2001b), and is based on the water potentials of soil, roots, leaves and air, and on the hydraulic 
conductivities between these compartments. There are two computation of canopy transpiration: 
one from Penman-Monteith equation applied on small leaves volumes, and the other simulating 
the water flow from the soil to the leaves, resulting from water potential gradients and hydraulic 
conductivities. Leaf water potential, which is a predictor of leaf stomatal conductance through 
the model of Tuzet (Tuzet et al., 2003), is iteratively found so that both computations of canopy 
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transpiration match. Therefore, the soil water potential is one of the main driver of the root and 
leaf water potential, and in turn of the transpiration. Soil profile is represented by various soil 
layers at various depths, with possibly different soil characteristics and root densities. Soil is 
considered as a horizontally homogeneous compartment. We modified the original SPA sub-
model to take into account capillary rising with the Richards equation (see Appendix S2). Total 
water uptake is distributed among soil layers depending on the ﬁne root densities and soil water 
potentials. Root characteristics such as root diameter, specific root length and total root biomass 
are inputs. Soil evaporation occurs at the top layer as in SPA model. The soil water content in 
each of the layers is updated with incoming water flow and root water uptake. Computations is 
done at a 15 min time-step and a 50cm soil layer width. 
 
Canopy structure 
Tree positions were derived from very high resolution satellite imagery (Zhou et al., 2013). Four 
permanent plots of 84 trees close to the eddy-flux tower were inventoried at ages 3, 5, 6, 9, 12, 
15, 18, 21, 25, 31, 37, 42, 50 and 56 months after planting. Tree height (H) was measured for all 
trees in each plot at all the measurement ages, crown radius in the row and inter-row directions 
were measured the first year after planting, and trunk diameter at breast height (D) was measured 
in all the inventories from age 12 months onwards. Destructive sampling of 10 trees at each date 
were carried out to establish age-specific allometric relationships for tree leaf area (LA), crown 
length and crown radius in the row and inter-row directions (similarly to Le Maire et al., 2013). 
LA dynamics between destructive measurement dates were obtained from satellite image 
analysis as in Le Maire et al., 2013 (Fig. S1). 280 border trees surrounding each plot were 
included in the simulations to take into account their radiation interception impacting the inside 
84 trees. The leaf inclination angle distributions were measured at 12, 24 and 36 months for 10 
trees over the range of tree sizes, following the method established in a nearby plantation (Le 
Maire et al., 2013). Variations of leaf angle distributions depending on tree age and tree social 
status were taken into account in the simulations. 
The MAESPA model distributes the leaf area within the tree crown using the product of two beta 
functions (for vertical and horizontal leaf area distributions). The parameters of the vertical beta 
function were estimated using leaf areas measured in the top, middle and bottom parts of the 
crown during the successive destructive samplings of leaf area. The horizontal beta distribution 
was computed for eucalypt in an adjacent experiment with the same clone, at three ages (18, 30 
and 42 months) and for 6 different tree sizes (Christina et al., 2015). 
 
Leaf-scale stomatal conductance, photosynthesis and transpiration 
The stomatal conductance for water was computed as a function of leaf water potential and leaf 
assimilation, therefore requiring the photosynthesis module of MAESPA. The quantum yield and 
the curvature of the light response of electron transportation curve were estimated at 2 years of 
age using light response curves obtained on leaves at 3 vertical positions within the crown in 3 
trees, with a portable gas exchange system (LI-COR 6400, LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA) at 
Chapitre V 
 Page 109 
 
constant CO2 concentration (380ppm, following the method of Christina et al., 2014). A-Ci 
curves were measured at three vertical positions and two horizontal positions within the crown, 
in 6 trees of different size at 3 years to estimate the photosynthetic JMAX, VCMAX and dark 
respiration (Rd) parameters at 25°C,with the method described in (Christina et al., 2015).. These 
parameters were included in MAESPA as a function of the height within the crown. 
The leaf stomatal conductance model used in our simulations is computed from the assimilation, 
the intracellular CO2 concentration and the leaf water potential (based on Tuzet et al., 2003, see 
Appendix S2). The parameters for this model were calculated in an adjacent experiment with the 
same clone (Battie-Laclau et al., 2014). We have modified the original model to take into 
account the nonlinear behavior of the gs vs. A curve for low A values, as shown in Barnard & 
Bauerle, 2013 (see Appendix S2, Fig. S2). 
 
Canopy rainfall interception and soil evaporation 
Weekly measurements of rainfall, throughfall (using 36 funnels below the canopy) carried out 
over the first 3 years after planting in a nearby E. grandis stand (Maquère, 2008) were used to 
calibrate the canopy throughfall for interception model (Rutter et al., 1975). Parameters of 
canopy storage capacity and drainage from canopy pool were obtained from literature (Rutter et 
al., 1975; Valente et al., 1997) . All parameter values are given in Table S1. 
Evaporation from the soil surface was computed as in (Williams et al., 2001a), using a modified 
version of Choudhury & Monteith (1988), as explained in (Duursma & Medlyn, 2012). 
Parameters for this equation are defined in Appendix S2, and given in Table S2. 
 
Soil parameterization and root profiles 
Three layers of 33 cm were defined to take into account the variability of soil and root 
characteristic in the first meter and 50 cm layers were defined down to 19 m. Soil retention 
curves and hydraulic conductivity were estimated using at the same site with Van Genuchten 
equations (Van Genuchten, 1980; Maquère, 2008). The residual soil water content in each soil 
layer was calibrated in MAESPA to reach observed minimum values measured in each treatment 
down to 10m depth. Residual humidity increased linearly between 6 and 10m and was assumed 
to continue increasing linearly down to 16m. The soil hydraulic conductivity at saturation was 
measured at the same site down to a depth of 3m (Maquère, 2008) and a linear decrease was 
assumed to introduce lower hydraulic conductivity for layer between 3 and 7 meters (Table S3). 
Hydraulic conductivity was assumed constant for deeper soil layer. Soil porosity was measured 
down to 3m (Maquère, 2008) and assumed constant below 3 m (Table S3). We forced the 18.5-
19 m depth layer with a saturated soil water as was the case in the measurements for all ages. No 
capillary rising of water was computed from this 18.5-19 m layer to avoid adding water onto the 
system.  
The fine root distributions (diameters <2mm) and characteristics were parameterized at 4, 10, 18, 
30, 42 and 54 months, respectively. At 10 months-old, a distribution down to 6m depth was 
estimated using the root impact method on a surface in the same site (Maurice et al., 2010). In 4-
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, 18- and 42-month-old stands, root distribution profiles were obtained from (Christina et al., 
2011). Root distributions at  30 months of age were measured by soil coring (for method details 
see (Christina et al., 2011). At 54 months of age, the distribution was assumed nearly identical to 
42 months with 2 more meters, as in (Christina et al., 2011). A linear temporal interpolation of 
root distribution was introduced within MAESPA between these dates, combined with a 
maximum rooting depth function of age from (Christina et al., 2011) (Fig. 2). Mean root radius 
(m) and specific root length (m g
-1
) were obtained in nearby plantations for 18 and 42 months 
(Christina et al., 2011). Values at 4 and 10 months were assumed identical to values at 18 
months. 
 
Root water uptake and hydraulics of soil-to-leaf pathways 
The whole-plant hydraulic conductivity (Kp) was estimated from sapﬂow measurements and 
from the water potential gradient from roots to leaves at midday measured every 1-2 months 
from 16 to 36 months in an adjacent experiment with E. grandis (Battie-Laclau et al., 2014; 
Christina et al., 2015). These Kp measurements were fairly constant in that experiment for 
different ages, seasons and water exclusion treatments, suggesting that a constant Kp could be 
used in MAESPA for Eucalyptus in these conditions. Root water uptake in each layer is a 
function of the difference between the soil and root water potentials, and the hydraulic 
conductivity between these compartments, considering the fact that the sum of root water uptake 
across layers should equal the total transpiration of the canopy. 
 
MAESPA simulations and validation 
Simulations were performed over 5 years at a 15 minutes time step (meteorological data were 
interpolated from 30min measurements). Daily transpiration was computed for each tree and 
summed for the entire stands, and related to the stand area (mm d
-1
). Soil evaporation (ES; mm) 
and water uptake (mm) were cumulated daily while a daily mean θv (m3 m-3) was used for 
comparison with measurements. Modeled AET was the sum of water vapor fluxes from Es, the 
tree transpiration and the canopy evaporation. For all outputs, average values of the four plots 
were used to take into account the spatial variability of the plantation. 
AET was measured at the top of the Eucflux tower using the eddy-covariance method. Half 
hourly data obtained from January 2010 to December 2013 were gap-filled based on weekly 
regressions with net radiation (Nouvellon et al. in prep.). Soil water content was measured from 
January 2010 to December 2014 at half-hourly step, with CS616 probes (Campbell Scientific 
Inc., Logan, UT, USA), installed at various depths down to 10 meters (0.15, 0.5, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 
7, 8, 9 and 10m; five CS616 probes per soil layer in the three first layers, and three probes per 
soil layer from 2 to 10 m deep). Predicted and measured variables were compared via Root Mean 
Square Error (RMSE) and Mean Percentage Error (MPE, as the difference between predictions 
and measurements divided by measurements). Analyses were performed using R 4.0 (R 
Development Core Team, 2014). The depth of the ground-water table was measured over the 
growth at a half-hourly time step using three Schlumberger mini diver (Nouvellon et al. in prep.). 
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Daily simulated AET matched well with measurements from eddy-covariance flux over the first 
4 years of growth (RMSE = 0.91 mm, MPE = 4.1%) and over dry seasons from June to 
September included (RMSE = 0.94 mm, MPE = -0.5%, Fig. 1.), and also in terms of annual 
budget (Table 1). Discrepancies between measured and simulated AET were similar to other 
studies using the MAESTRA model (Bauerle et al., 2002; Bowden & Bauerle, 2008; Barnard & 
Bauerle, 2013). 
Daily simulated θv showed very good agreement with measurements at the 12 measured depths 
(down to 10m) (Fig. 1.). Average MPE of daily θv across all the soil layers was -2.0% 




. RMSE were relatively constant down to 10m (from 
0.007 to 0.017 among layers). Time series of θv were closely related to the rainfall distribution, 
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Fig 1. Time-course of modeled canopy transpiration (dark blue), soil evaporation (light blue), 
daily precipitation (bars), and soil water content (θv) over 5 years of growth of a Eucalyptus 
plantation. Inner-graph: comparison between measured and simulated daily AET (AETmeas and 
AETpred, respectively) over the first 4 years (black dots) and over dry seasons (red symbols). 
AETmeas was obtained by eddy-covariance (Nouvellon et al. 2015). Both measured (black line) 
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Fig 2. Daily simulated canopy transpiration, root water uptake (RWU) and soil water content 
(θv) per soil layer down to 18 m, over 5 years of stand growth. Canopy transpiration is 
presented depending on RWU depth or uptake within the water table (WT). The RWU depth is 
calculated as the mean depth of water uptake weighted by the amount of water withdrawn in 
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Table 1. Evolution of water balance components during the stand growth from 2010 to 2014. 
Cumulated values of precipitation, canopy evaporation, soil evaporation, canopy transpiration, 
variation in soil water and lateral base flow are presented annually (mm y
-1
) and daily during 
the dry seasons (mm d
-1
). Root water uptake (RWU) is presented here per layers between 0-1m, 
1-3m; 3-6m, 6-10m, 10m to the water table, and within the water table (WT). The sum of all 
RWU equals canopy transpiration. Measured (Nouvellon et al. 2015) and simulated 






) Dry season (mm d
-1
) 
2010 2011 2012 2013 2014 2010 2011 2012 2013 2014 
Precipitation 1278 1758 1562 1511 1359 1.10 0.98 2.85 2.50 1.66 
Canopy 
evaporation 
40 63 66 70 60 0.06 0.06 0.11 0.14 0.09 
Soil evaporation 218 53 39 38 65 0.14 0.09 0.06 0.07 0.14 
RWU (0-1m) 390 474 878 749 844 0.72 0.81 0.97 1.30 1.45 
RWU (1-3m) 99 582 342 456 181 0.34 0.40 0.77 0.97 0.18 
RWU (3-6m) 74 185 179 178 1 0.50 0.62 1.09 0.90 0.00 
RWU (6-10m) 10 138 25 88 0 0.00 1.11 0.21 0.39 0.00 
RWU  
(10m-WT) 
0 40 107 29 9 0.00 0.33 0.39 <0.01 0.00 
RWU (WT) 0 0 89 54 79 0.00 0.00 0.14 <0.01 0.17 
Canopy 
transpiration 
573 1419 1620 1554 1114 1.56 3.27 3.57 3.56 1.80 
Variation in soil 
water  
296 -73 -416 -296 52 -1.23 -3.36 -1.58 -1.66 -0.53 
Lateral base 
flow 
151 296 253 145 68 0.57 0.92 0.69 0.39 0.16 
Measured AET 1042 1494 1607 1604  2.20 3.14 3.70 3.71  
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 Results and discussion 
 
Water cycling 
Simulated AET over the first 5 years after planting averaged 1398 mm yr
-1
, close to the average 
rainfall over the same period (1494 mm yr
-1
). AET exhibited large interannual variations, with 
the lowest value the first year after planting when Leaf Area Index (LAI) was still low (Fig. S1), 
and a maximum value the third year after planting (Table 1). Simulated soil evaporation (Es) 
amounted to 26% of AET (17% of the rainfall) the first year after planting and 3% from the 
second year onwards. After canopy closure (age 2 years; Fig. S1), stand annual AET was greater 
by 5% than precipitation and by 36% during dry seasons. Simulated AET increased rapidly up to 
6 mm d
-1 
one year after planting, then AET reflected the seasonal rainfall distribution and 
seasonal variation of incoming global radiation (data not shown), reaching maximum values 
close to 8 mm d
-1 
in December-January (rainy season) down to 4 mm d
-1 
in August (dry season) 
(Fig. 1). Canopy transpiration (EC) was about half over dry seasons relative to rainy seasons 
(Table 1).  
 
Time course of stand water withdrawal 
Most of the stand water demand was supplied by water withdrawn in the upper soil layers over 
the cultivation cycle of 5 years (Fig. 2): 85% of stand transpiration was taken up in the 0-3 m soil 
layer over the first year after planting, 76% from age 2 to 4 years, and 92% the fifth year. 
Gravitational water not quickly taken up by trees in the top soil progressively moved downward 
(see rainy seasons in Fig. 2C), and most of the gravitational water that reached deep soil layers 
was then taken up by roots during dry periods. 
 
Over the first two years after planting, deep soil layers were filled up by gravitational waters 
during the rainy seasons. Trees preferentially withdrew water in the top soil as a result of a drop 
in fine root density with soil depth, and the soil profile was progressively dried up downward 
during dry periods. Gravitational waters reached the water table before canopy closure as a result 
of low tree water requirements and incomplete exploration of deep soil layers by tree roots. Our 
results confirm previous studies, using time series of volumetric soil water contents (θV), which 
suggest that the relatively low sensitivity of E. grandis trees to drought before canopy closure 
resulted from the storage of large amounts of water in deep soil layers after clear cutting the 
previous stand (Marsden et al., 2010; Battie-Laclau et al., 2013; Laclau et al., 2013). 
 
After canopy closure, two years after planting, AET remained high throughout the rainy seasons 
and gravitational waters were progressively taken up by roots as they moved downward. As a 
consequence, almost no water reached the water table after age 2 years, and gravitational waters 
reached a maximum depth between 3 and 7 m depending on the rainfall distribution during the 
last rainy season. No water was available for the trees between the depth of 7m and the water 
table (soil at minimal soil water content) after canopy closure. Water was withdrawn from soil 
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layers close to the water table during the driest periods, but after occasional rainfall events, water 
uptake preferentially occurred in the upper meters. 
 
Our results show that young E. grandis trees are able to rapidly use water from deep soil layers: 
water was taken up down to maximum depths of 6, 11, 14 and 16 m (at the end of the dry 
season) at 1, 2, 3 and 4 years after planting, respectively. This exploration of deep soil layers is 
even faster than that reported in previous studies for different Eucalyptus species. In Australian 
agro-forests, Eucalyptus trees were found to be able to take up water down to at least 8–10 m, 
within 7 years after planting (Robinson et al., 2006). Similar water depletion features were 
observed in South African Eucalyptus plantations (Dye, 1996). The general trend of deep water 
uptake at the beginning of the rotation, followed by a more superficial water uptake at the end 
(except through the eventual uptake from a water table) was also observed in a dry tropical forest 
chronosequence (Hasselquist et al., 2010).  
 
Time course of the water table level 
Changes in water table depth were well predicted over stand growth. Water table rose by about 6 
m the first 2 years after clear cutting the previous stand as a result of low AET the first months 
after replanting, allowing deep drainage. After canopy closure, the water table progressively fell 
down to a depth of 16 m at age 5 years and the maximum rooting depth followed the water table 
level. Soil water uptake occurred in the vicinity of the water table through capillary rise. Water 
withdrawn from the water table (and soil layers just above) accounted for a large share of the 
water stock taken up by trees over the dry seasons, between the 3rd and 5th year after planting 
(Fig. 2). In the 5
th
 year, water uptake below a depth of 2 m came exclusively from the water 
table. However, water withdrawal by tree roots from the water table (or the 1m-thick layer just 
above) was insufficient to explain the lowering of the ground-water table, from 2 to 5 years after 
planting. Indeed, water withdrawal from very deep soil layers (> 10 m, including the water table) 
was estimated at 0.34 mm d
-1 
whereas the water table dropped by about 0.76 mm d
-1 
over the 
same period. The changes in water table depth reflected the balance between water inputs and 
outputs: for the last 3 years of our study (from age 3 to 5 years) high stand water demand 
prevented the water table to be recharged by rainfalls (gravitational waters were transpired 
before reaching 7 m depth). The ground-water table thus lowered due to the absence of water 
inputs, combined with outputs due to uptake by roots (122 mm yr
-1





Daily water withdrawals in the water table was 0.20 mm d
-1
 in average between 2012 and 2014, 
which account for 5% of total stand water use (Fig. 2, Table 1). This water uptake in the water 
table will depends of the presence of such a water table, its depth, and the climate conditions. For 
instance, in a much drier climate in Australia, the annual water withdrawal in shallow saline 
water table (6 m) in a 21 year-old Eucalyptus plantations represented 15% of the water used 
(Feikema et al., 2010). Tree water use can be higher than the annual rainfall when roots reach the 
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water table, and water withdrawal at the vicinity of the water table can comprise a large 
proportion (>50%) of the annual stand transpiration, as also observed in Pinus and Eucalyptus 
plantation in South Australia (Benyon et al., 2006). On the contrary, a shift in the level of the 
water table below the rooting zone can greatly increase plant water stress, depress tree growth 
and in the most severe cases lead to tree mortality (Scott et al., 1999, 2000; Sperry et al., 2002). 
 
Role of deep roots on tree functioning 
Over the first 2 years after planting, the rapid exploration of deep soil layers by tree roots 
provided progressively access to water stored in the upper 10 m. In particular, fine roots between 
the depths of 3 and 10 m played a major role to supply tree water demand during the dry periods, 
with 32% of the stand transpiration taken up in the 3-10 m soil layer the first dry season after 
planting and 53% the second dry season (Table 1). Wood biomass production generally peaks 
the second year after planting in Brazilian Eucalyptus plantations (Stape et al., 2010), which 
corresponds to a period of strong contribution of roots in the 3-10 m soil layer to supply the 
stand water demand (26% of water used). 
 
Water withdrawal below a depth of 10 m started at the end of the 2011 dry season and occurred 
frequently, but during short periods, afterwards (Fig. 2). It accounted for 6.5% of the total 
amount of water taken up in the soil over the 5 years of the cultivation cycle (81 mm yr
-1
). About 
3.5% of stand AET was water withdrawn in the water table (or its vicinity) from planting to age 
5 years. Water uptake by deep roots mainly occurred at the end of dry seasons. The fifth year 
after planting, the water table reached a depth of 16 m, which made water hardly accessible to 
trees and led to lower canopy transpiration rates than the previous years. 
 
Our results in an Eucalyptus planted forest are consistent with the general assumption that water 
uptake by deep roots represents an efficient adaptation to rainfall seasonal variations in tropical 
rainforest. For instance, evergreen forests in Brazilian Amazonia (Pará state) also maintained 
canopy transpiration over dry periods (up to 5-month in length) by withdrawing water from the 
soil down to depths >8 m (Nepstad et al., 1994). A modeling approach showed that water 
withdrawal in the soil between the depths of 5 and 11 m supply about 10% of the water demand 
in Amazonian forests (Markewitz et al., 2010). The contribution of deep roots to supply tree 
water demand during dry periods might be enhanced by an increase in hydraulic conductivity 
due to an upregulation of aquaporine activity, as observed in Quercus species (McElrone et al., 
2007; Johnson et al., 2014). However, the effect of drought on root hydraulic conductivity is still 
controversial (Vadez, 2014).  
 
Hydraulic redistribution (hydraulic lift, Scholz et al., 2008) between saturated deep soil layers 
and dry surface layers could also be involved in the withdrawal of water from the water table at 
our study site. Hydraulic redistribution has been shown as a general pattern that can significantly 
contribute to the water balance of tropical forest (Dawson, 1993) over dry seasons (Wang et al., 
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2010). For instance, hydraulic lift led to a redistribution of 0.2 to 0.8 mm d
-1 
in the upper soil 
layer during the dry season in Pinus stands (Domec et al., 2010). Nevertheless, hydraulic 
redistribution modeling is still recent (Amenu & Kumar, 2008; Domec et al., 2012) and requires 
further improvements. Incorporating hydraulic redistribution within our model is a next 
necessary step to distinguish direct water uptake in each soil layer from uptake of water 
redistributed among the soil layers. However, this phenomenon is unlikely to change our 
estimates of water withdrawn in deep soils since most of the water redistributed during the night 
(without tree transpiration) will be stock in surface layers and taken up by tree roots the same 
day (Domec et al., 2010), and our results are shown at a daily time scale. Moreover, preliminary 
results suggest that there is only a low sap flow in superficial roots at the end of the night, even 
in dry season (not shown).  
Deep roots account for a low proportion of the total fine root biomass (less than 10% below 1m, 
Nepstad et al., 1994; Christina et al., 2011). Nevertheless, this low carbon investment is essential 
in tropical and sub-tropical forests to maintain water cycling and high photosynthesis rates 
during extended drought periods. 
 
Consequences for forest management under climate changes 
Climate changes are predicted to increase the length of dry seasons in many tropical regions 
(Allison et al., 2011; IPCC, 2013), which is likely to dramatically depress the productivity of 
Eucalyptus planted forests owing to their high water requirements. A throughfall exclusion 
experiment nearby our study site showed a strong response to the rainfall amount on gross 
photosynthesis for E. grandis trees after canopy closure (Christina et al., 2015). Exclusion of 
37% of throughfall decreased GPP by 25% the third year after planting, when the plantation had 
dried up the soil water stored during the first rainy seasons after planting. Similar patterns were 
observed in Australia, where Eucalyptus plantations at high stocking densities were very 
sensitive to drought after 3-4 years of growth, when water stored in deep soil layers has already 
been withdrawn (Harper et al., 2014). Although the eventual presence of a water table is likely to 
reduce tree water stress, this effect slows down while the water table moves downward. As a 
consequence, even under the humid tropics with precipitation around 1500 mm yr
-1
, Eucalyptus 
plantations are highly dependent on rainfall after canopy closure when the water table is deep, 
and almost all the annual rainfall is evapotranspired. In Australia, a direct relationship between 
soil water storage capacity and water stress has been pointed out in Eucalyptus plantations: while 
the proportion of tree survival was more than 75% in soils deeper than 2 m at 5 years of age, this 
proportion fell to ~40% for soils with a maximum depth of 2 m (Harper et al., 2009). These 
observations suggest that management practices in fast growing planted forests should be 
carefully designed to avoid exceeding the productive potential of planted areas (Harper et al., 
2014).  
 
Our results show that the main impact of a drier climate would occur after canopy closure in 
highly productive eucalypt plantations. After this stage, the vulnerability to drought of these 
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planted forests could only be reduced by management practices decreasing plantation water use. 
Selection of clones or species with high WUE could contribute to reducing stand water use 
(Stape et al., 2004). A limitation of the total leaf evaporative area of the plot through a reduction 
of fertilization (Battie-Laclau et al., 2014; Christina et al., 2015) could be another option, but at 
the expense of stand productivity. A low reduction of stocking density would have a limited 
impact on tree vulnerability to drought since tree plasticity would lead to a higher leaf area per 




at a stocking 
density of 550 tree ha
-1 




at 1100 tree ha
-1 
over a 6-year cultivation cycle 
(Le Maire et al., 2013). Reducing the time between two successive harvests could be a better 
option, or thinning 50% of the trees at mid rotation to open the canopy and to drastically reduce 
AET and therefore water stress the last years before harvesting (White et al., 2009). However, 
harvesting trees at two ages in the same stands would be operationally challenging and a drop in 
LAI at mid rotation would also strongly reduce stand productivity.  
 
 Conclusion 
Exploration of deep soil layers by tree roots is a key process for drought-avoidance mechanisms 
in highly productive tropical planted forests. Deep-water withdrawal supplies a significant share 
of tree water demand, especially during dry periods. A fast displacement of the root front over 
the early growth of eucalypt trees provides access to large amounts of water stored in deep soil 
layers after clear-cutting. Tree roots are able to take up transient water moving down throughout 
the soil profile, which buffers the intra-annual variability of rainfall distribution. Indeed, deep 
soils can store large amounts of water during rainy periods that remain available for tree growth 
over the next dry periods. Deep roots can reach almost 20 m depth within a cultivation cycle in 
deep Ferralsols, thus contributing to prevent deep drainage after canopy closure and giving 
access to an eventual water table. Even though the total amount of water tapped below 3m 
accounted for only 20% of the total stand transpiration over 5 years in our study, it made it 
possible to sustain high transpiration and photosynthesis rates throughout the year, especially at 
the peak of biomass production. The benefit for the trees is high, considering that the carbon 
investment in deep roots is very low. Our results suggest that the territorial strategy of E. grandis 
trees leading to a fast exploration of very deep soil layers might provide a strong competitive 
advantage in regions prone to drought. In a context of climate change, extended drought periods 
are a serious threat for the sustainability of highly productive eucalypt plantations (Booth, 2013), 
and management practices should be revisited to reduce risks of tree mortality. 
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Fig. V.1. Illustration de l’évolution des prélèvements en eau au cours de la croissance d’une 
plantation d’Eucalyptus établi sur un sol très profond. La flèche bleue illustre la recharge en 
eau du sol par les précipitations (PPT) au cours des saisons des pluies. Le gradient rouge 
illustre la dépendance de l’évapotranspiration des plantations d’Eucalyptus aux quantités 
annuelles de pluie. 
 
L’étude présentée dans ce chapitre souligne le rôle déterminant des racines profondes sur 
le fonctionnement hydrique des plantations d’Eucalyptus au cours de la croissance et 
particulièrement en saisons sèches (Fig. V.1). Avant la fermeture de la canopée (~2 ans), la 
croissance rapide des racines va permettre d’avoir accès à une grande quantité d’eau stockée en 
profondeur à la suite de la coupe de la plantation précédente et de la recharge en eau du sol 
pendant les saisons humides. Ce comportement permet d’expliquer pourquoi les peuplements 
d’Eucalyptus présentaient une réponse faible à une réduction des pluies d’environ 1/3 au cours 
des deux premières années de croissance (Chapitre IV). Après fermeture de la canopée, les 
précipitations au cours des saisons des pluies ne sont plus suffisantes pour recharger les couches 
profondes du sol en raison de la très forte demande en eau de ces plantations. En conséquence, 
lors des périodes sèches les plantations d’Eucalyptus vont prélever une forte quantité d’eau 
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directement dans la nappe phréatique (ou dans la zone de remontée capillaire de la nappe). Après 
fermeture de la canopée, le besoin en eau des plantations devient fortement dépendant des 
précipitations de la dernière saison des pluies. Cette étude suggère que les plantations tropicales 
présentant une croissance rapide des racines en profondeur seraient peu influencées par une 
réduction des pluies en début de croissance en raison d’un assèchement du stock d’eau dans le 
sol. Au contraire des plantations plus âgées seront fortement dépendantes de modifications des 
régimes de précipitations et pourraient prélever davantage d’eau dans la nappe phréatique si elle 
se trouve à une profondeur inférieure à 15-20 m. L’influence des plantations forestières sur les 
ressources hydriques est un sujet de controverse dans certaines régions fortement plantées, car de 
forts prélèvements hydriques peuvent réduire le débit des rivières et affecter les disponibilités en 
eau des populations en aval. Les conséquences d’une réduction des précipitations sur les 
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L’étude présentée dans le chapitre IV ainsi que des travaux complémentaires (Battie-Laclau et 
al., 2014, in prep, annexe 3) ont souligné l’importance d’une fertilisation en potassium adaptée 
pour limiter la vulnérabilité des plantations tropicales d’Eucalyptus dans un contexte 
d’intensification future des sécheresses. Ce constat fait suite à un certain nombre d’études 
montrant que des pratiques de fertilisation maximisant la production de biomasse peuvent 
augmenter le stress hydrique des arbres pendant les saisons sèches (White et al., 2009, 2014). Un 
des mécanismes proposés par Battie-Laclau et al. (2014) pour expliquer la diminution du stress 
hydrique des Eucalyptus lorsque la fertilisation en K est réduite, est l’augmentation du stockage 
en eau dans les couches profondes de sol pendant les périodes humides. En effet, les réserves en 
eau dans les sols profonds sont un facteur essentiel influençant le fonctionnement hydrique des 
forêts dans les régions tropicales (Malhi et al., 2008). Ainsi, les prélèvements profonds par les 
racines sont considérés comme une adaptation efficace pour résister à des sécheresses prolongées 
(Nepstad et al., 1994; Malhi et al., 2009) et la profondeur de la nappe phréatique influence 
fortement les traits fonctionnels des Eucalyptus (Zolfaghar et al., 2014). Des études récentes ont 
montré que le stress hydrique et la mortalité des arbres peuvent dépendre fortement de la quantité 
d’eau stockée dans les couches profondes de sol dans les plantations d’Eucalyptus (Harper et al., 
2009) ou dans les forêts tropicales naturelles (Malhi et al., 2009; da Costa et al., 2010). 
Néanmoins, des plantations tropicales fortement productives et ayant accès à l’eau stockée en 
profondeur dans le sol pendant les périodes sèches peuvent réduire les réserves en eau dans la 
nappe phréatique (chapitre V). 
 
Des préoccupations ont été soulevées au cours des dernières décennies sur l’impact des 
plantations d’Eucalyptus très productives sur les ressources en eaux souterraines et le débit des 
cours d’eau dans les régions tropicales (Cossalter & Pye-Smith, 2003). En effet, comme décrit 
dans le chapitre V, les plantations d’Eucalyptus fortement productives ont des besoins en eau 
importants qui peuvent influencer le niveau de la nappe phréatique au-dessous des parcelles 
forestières. La plantation d’eucalyptus sur de grandes surfaces dans des bassins versants peut 
donc avoir des conséquences sur le débit des rivières et la disponibilité en eau pour les 
populations humaines situées en aval. Adapter la gestion des plantations forestières pour 
augmenter le stockage de l’eau dans le sol a donc un rôle tant pour diminuer la vulnérabilité des 
plantations à des sécheresses accrues, mais également pour limiter les conséquences de ces 
sécheresses sur la disponibilité en eau des populations humaines dans les régions couvertes par 
des plantations forestières à croissance rapide. Dans ce cadre, l’étude présentée dans ce chapitre 
apporte des informations concernant l’influence des pratiques de fertilisation en plantation 
d’Eucalyptus sur le stress hydrique des arbres et les ressources hydriques dans le sol pour des 
niveaux de pluviométrie contrastés. Cette étude est présentée sous forme d’un article en 
préparation (soumission prévue dans Forest Ecology and Management). 
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VI.2. Résumé en français 
 
Dans le cadre des changements climatiques, l’intensité des sécheresses devrait augmenter 
dans de nombreuses régions tropicales. Bien que de grandes quantités de potassium (K) soient 
apportées en fertilisation en agricultures et dans les forêts plantées tropicales, on connait encore 
peu l’interaction entre la nutrition en K et les déficits en eau (W) sur les ressources hydriques 
dans le sol. La disponibilité en eau dans les horizons profonds du sol peut avoir une influence 
majeure sur la croissance des arbres en pendant les saisons sèches dans les forêts tropicales. Un 
modèle mécaniste (MAESPA) a été paramétré au cours des 4,5 premières années après la 
plantation dans des plantations d’Eucalyptus au Brésil afin de mieux comprendre l’effet combiné 
d’un déficit en K (-K) et d’une réduction des précipitations (-W, 37 % d’exclusion des 
pluviolessivats) sur les flux d’eau utilisés par les arbres et stockés dans le sol, ainsi que sur les 
fluctuations du niveau de la nappe phréatique. En comparaison avec des arbres fertilisés en K et 
bénéficiant d’une pluie non modifiée (+K+W), la transpiration de la canopée était réduite de 
40 % sous une déficience en K (-K+W), de 20 % sous un déficit en W (+K-W) et de 36 % sous 
un effet combiné -K et -W, en moyenne sur les 4 premières années après plantation. L’eau a été 
prélevée plus profondément dans les traitements -W que dans les traitements +W, en particulier 
au cours des saisons sèches, alors que les prélèvements en eau étaient plus superficiels dans les 
traitements -K que dans les traitements +K. Par rapport au traitement représentatif des 
plantations commerciales dans le sud du Brésil (+K+W), la teneur en eau du sol moyenne 
jusqu’à une profondeur de 18 m était plus élevée de 24 % dans -K+W après 2 ans de croissance 
(fermeture de la canopée), alors qu’elle était plus faible de 24 % dans +K-W et de 12 % dans -K-
W. Nous avons évalué le stress hydrique des arbres par un potentiel en eau du sol pondéré par la 
distribution des racines (<Ψsoil>). <Ψsoil> était moins négatif -K que dans +K pour les deux 
régimes d’approvisionnement en eau. Au contraire, <Ψsoil> plus négatif dans -W que dans + W 
au cours de la croissance des arbres. Par rapport au traitement +K+W, la quantité d’eau drainée 
au-dessous du front racinaire a été supérieure en moyenne au cours des 4 premières années de 
croissance de 395 mm an
-1
 (+128 %) dans le traitement –K+W et inférieure de 207 mm an-1 (-
67 %) dans le traitement +K-W. La diminution du flux d’eau drainé au-dessous des racines ne fut 
que de 48 % sous le traitement combiné -K-W. À la fin de la période d’étude, notre approche de 
modélisation a prédit une nappe phréatique plus élevée sous les arbres en déficience en K (10 m 
de profondeur dans -K +W et 16 m dans -K-W) par rapport aux arbres fertilisés en K (16 m dans 
+ K +W et 18 m dans +K-W), quel que soit le régime de précipitation. Les changements dans la 
nutrition des arbres peuvent contribuer à atténuer les conséquences néfastes de la sécheresse sur 
les ressources en eau profonde dans les forêts plantées, et donc à réduire la mortalité des arbres 
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VI.3. Article : Interactive effect of potassium deficiency and water deficit on soil water 
resources in Eucalyptus plantations 
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Global climate change is expected to increase the length of drought periods in many tropical 
regions. Although large amounts of potassium (K) are applied in tropical crops and planted 
forests, little is known about the interaction between K nutrition and water deﬁcit (W) on deep 
soil water. Soil water availability in deep soils layers can have a major influence on tree growth 
during dry periods in tropical planted forests. A process-based model (MAESPA) has been 
parameterized over the first 4 years after planting in Eucalyptus plantations in Brazil to gain 
insight into the combined effect of K deficiency and rainfall reduction (37% throughfall 
exclusion) on tree water use, soil water storage and water table fluctuation. Relative to K-
fertilized trees under undisturbed rainfall (+K+W), canopy transpiration was 40% lower under K 
deficiency (-K +W), 20% lower under W deficit (+K -W) and 36% lower under combined K 
deficiency and W deficit (-K -W) on average over the first 4 years after planting. Water was 
withdrawn deeper in –W than in +W, particularly over dry seasons, while water withdrawal was 
more superficial in –K than in +K. Mean soil water contents down to a depth of 18m were 24% 
higher in -K+W than in +K+W from 2 years of age onwards (after canopy closure), while they 
were 24 and 12% lower in +K-W and -K-W. We evaluated the tree water stress through a soil 
water potential weighted by root distribution (<Ψsoil>). <Ψsoil> was less negative in -K than in 
+K for both water supply regimes. <Ψsoil> more negative in -W than in +W all along tree growth. 
The amount of water available for the environment (deep  seepage) was higher by 395 mm yr
-1
 
(+128%) under K deficiency and lower by 207 mm yr
-1
 (-67%) under reduced precipitation, over 
the growth. In comparison deep seepage decreased only by 48% under combined -K-W. At the 
end of the study period, our modeling approach predicted a water table higher under K deficient 
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trees (10m depth in -K+W and 16m in -K-W) than under K-fertilized trees (16m depth in +K+W 
and 18m in +K-W), whatever the water supply regime. Changes in tree nutrition can contribute 
to mitigating the adverse consequences of drought on deep water resources in planted forests, 
and therefore to reduce tree mortality under future drier climates. 
 





Climate change is expected to exacerbate the intensity and frequency of future droughts in 
tropical and subtropical regions (Allison et al., 2011; IPCC, 2013; Solomon et al., 2009). Fast-
growing tropical plantations require high water use and are, consequently, particularly vulnerable 
to changes in rainfall patterns (Allen, 2009). Planted forests provided 39% of the global wood 
consumption in 2010 (FAO, 2011), and their contribution to satisfying the global wood demand 
should increase in the future (Paquette and Messier, 2010). The sustainability of planted forests 
in a context of extended dry periods in many tropical regions will require a revision of 
management strategies to improve tree tolerance to drought (Battie-Laclau et al., 2014; Carter 
and White, 2009).  
 
Water storage in deep soil layers is likely to strongly influence tree physiology in tropical 
regions (Malhi et al., 2008). Indeed, water uptake by deep roots is generally considered as an 
efficient adaptation to drought in both tropical natural and planted forests that maintain 
transpiration during dry periods by withdrawing water from soil depths > 8-10 m (Christina et 
al., in prep.; Malhi et al., 2009; Moreira et al., 2000; Nepstad et al., 1994; Romero-Saltos et al., 
2005). The interaction between plant and groundwater is a major driver of land surface water 
exchanges in planted forest (Orellana et al., 2012), and showed a large influence on Amazonian 
climate (Kleidon and Heimann, 2000). Water uptake at the vicinity of the water table is likely to 
account for a significant proportion of tree water use in fast growing eucalypt plantations 
(Zolfaghar et al., 2014), even under relatively high rainfall regimes for water tables at depths > 
10 m (Christina et al., in prep.). Recent studies showed that tree water stress and mortality in 
Australian Eucalyptus plantations are dependent on the amount of water stored in deep soil 
layers (Harper et al., 2009; Zolfaghar et al., 2014). The same behavior was observed in 
Amazonian forest (Bruno et al., 2006; da Costa et al., 2010; Malhi et al., 2009) and in the Cerrado 
(Jackson et al., 1999; Oliveira et al., 2005). In consequence, modifications of the current management practices 
in drought prone forests have been proposed to decrease tree water stress during dry periods. For 
hybrids and species selected by breeding programs for their adaptation to drought, a decrease in 
stocking density, a decrease in rotation length, site selection with deep soil (Harper et al., 2014) 




Page 132  
 
 
Modifications of fertilization practices can also contribute to mitigating the adverse 
consequences of drought in planted forests (Battie-Laclau et al., 2014; White et al., 2009). 
Although the beneﬁcial effects of an adequate nutritional status on plant resistance to abiotic 
stresses are well established (Cakmak, 2005; Reddy et al., 2004), recent studies showed that 
fertilization practices maximizing biomass production and also increased water stress during dry 
periods (White et al., 2014). Measurements (Battie-Laclau et al., 2014, in prep.) as well as 
modeling approaches (Christina et al., 2015) in a field experiment manipulating throughfall and 
potassium (K) supply suggested that low amounts of K fertilizer addition relative to current 
doses in commercial plantations might help to reduce tree water stress in a future drier climate. 
Indeed, even in plots with 37% of throughfall excluded, K-deficient trees exhibited lower water 
use associated to less negative leaf water potential than K-fertilized trees over dry seasons 
(Battie-Laclau et al., 2014), which is likely to increase tree tolerance to drought. Larger amounts 
of water stored in deep soil layers in K-deficient stands than in K-fertilized stands was 
hypothesized as a major mechanism to explain this pattern (Battie-Laclau et al., 2014). 
 
Concerns have been raised over the last decades about the impact of highly productive eucalypt 
plantation on groundwater resources and stream flow in tropical regions (Cossalter and Pye-
Smith, 2003). In a future drier climate, management practices should be adapted to limit adverse 
consequences of fast-growing plantations on groundwater resources. Our study aimed to gain 
insight into the effects of contrasting K and water supply regimes on tree water use and soil 
water resources in tropical Eucalyptus industrial plantations. We hypothesized that: i) a reduction 
in rainfall decreases water use and the recharge of the water table but increases tree water stress 
and the depth of water uptake in the soil; ii) a decrease in K supply leading to severe K-
deficiency for E. grandis trees decreases tree water use as well as tree water stress and enhances 
the recharge of the water table, and iii) a combined K deficiency with reduced throughfall can 
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1.  Material & Method 
 
1.1 Site description 
 
The experiment was conducted at the Itatinga Experimental Station of the University of São 
Paulo in Brazil (23°020S ; 48°380W). From 2010 to 2014, the mean annual precipitation was 
1578 mm yr
-1
, with a drier year in 2014 (1189 mm yr
-1
) in this site. The dry season lasted from 
June to September with a mean monthly temperature of 15°C, and the rainy season was from 
October to May, with a mean monthly temperature of 25°C and higher overall PAR. The 
experiment was located on a hilltop (slope <3%) at an altitude of 850 m. The soils were very 
deep Ferralsols (>15 m; Christina et al., 2011) developed on Cretaceous sandstone, with clay 
content ranging from 14% in the top soil to 23% in deep soil layers and mean concentrations of 
exchangeable K ranging from 0.02 cmolc kg
-1
 in the upper soil layer and <0.01 cmolc kg
-1
 at a 
depth of 5–1500 cm (Laclau et al., 2010). 
 
The experiment was described in detail by Battie-Laclau et al. (2014). A split-plot experimental 
design was set up in June 2010 with a highly productive E. grandis clone used in commercial 
plantations by the Suzano Company (São Paulo, Brazil). Four treatments were applied in three 
blocks under two fertilization regimes (+/- K) x two water supply regimes (+/- ). The area of 
individual plots was 864 m
2
 (144 trees per plot). The four treatments were : a fertilization with K 
(0.45 mol K m-2 applied as KCl) and no throughfall exclusion (+K +W), no K addition and no 
throughfall exclusion (-K +W), K addition and a 37% throughfall exclusion (+K - W), and no K 
addition and 37% thoughfall exclusion (-K -W). Potassium fertilizer was applied 3 months after 
planting and the dose added did not limit the tree growth at our study site (Almeida et al., 2010). 
Other nutrients were applied at planting for all treatments (3.3 g P m
-2
, 200 g m
-2
 of dolomitic 
lime and trace elements) and at 3 months (12 g N m
-2
), which was non-limiting for tree growth at 
this study site (Laclau et al., 2009). Throughfall was excluded using panels made of clear, PAR-
transmitting greenhouse plastic sheets mounted on wooden frames at a height of 1.6–0.5 m. 
 
1.2 MAESPA presentation 
 
The MAESPA model (Duursma and Medlyn, 2012) is the model coupling of the above-ground 
components of the MAESTRA model (Medlyn et al., 2007; Wang and Jarvis, 1990) and the 
water balance components of the SPA model (Williams et al., 2001a,b), with several changes 
and additions. MAESTRA is a 3D single-tree based model that calculates light interception and 
distribution within tree crowns, and uses a leaf physiology model to estimate photosynthesis and 
transpiration (Medlyn, 1998; Wang et al., 1990). The MAESTRA model has a long history of 
development and applications on diverse forest types (see the bibliography at 
http://maespa.github.io/bibliography.html). The water balance sub-model is largely coming from 
the SPA routines (Williams et al., 2001a,b). Soil profile is represented by soil layers at various 
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depths, with possible different soil characteristics and roots densities (Fig. 1). Soil is considered 
as a horizontally homogeneous compartment. The soil water storage in each of the horizontally 
homogenous layers is calculated from inﬁltration, drainage, capillary rising, root water uptake 
and soil evaporation, at the same time-step as the above-ground processes (typically, half-
hourly). Water table slowly drained horizontally through a lateral flow. Total water uptake is 
distributed among soil layers depending on the ﬁne root densities and soil water potentials in all 
the soil layers. The fraction of roots in each layer is an input parameter. Root characteristics such 
as root diameter, specific root length and total root biomass are specified. Root systems are 
assumed to be homogeneous under the whole stand. Details of equations and mechanisms 





Fig 1. Flowchart of the MAESPA model as used in the simulation of tree growtth over the first 
4.5 years after planting. The root profiles progressively go down to a depth of 16m or 18m 
(depending of treatments). The soil is divided in 0.5 m layers where depth, soil water potential 
(ψim) and root length density (Lvim) at each layer i are used to calculate a weighted soil water 
potential (<ψsoil>). The weighted soil water potential is used in leaf water potential calculation 
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1.3 MAESPA parameterization 
 
The MAESPA model has been accurately parameterized over the first 3 years after planting in a 
previous study (Christina et al., 2015) for our split-plot design crossing K and water supply 
regimes. Light and carbon use were simulated daily and the effects of K-deficiency (-K+W), 
throughfall exclusion (+K-W) and combined effects of –K and -W (-K-W) on the main tree traits 
involved in the model were examined (Christina et al., 2015, Table 1, Table S2). In addition, leaf 
area index, crown morphology, tree height and leaf angle were measured in all the treatments at 
4 and 4.5 years after planting using the method described in Christina et al. (2015) to 
parameterize the model from 3 to 4.5 years after planting. Parameters belowground (soil 
property) used by Christina et al. (2015) for the parameterization of the 4 treatments in the same 
experiment are given in Table S3. We assumed that soil hydraulic conductivity linearly 
decreased with depth between 3 and 8m (and remained constant below 8 m), and that the soil 
residual water content increased linearly with soil depth down to 18m (as in Christina et al., in 
prep). The parameterization was adapted to our split-plot design using soil water contents 
measured throughout the study period in the +K+W, -K+W, +K-W and –K-W plots. 
 
Our experiment was established close to a hilltop and monthly measurements of the water table 
level showed that it fluctuated after planting between the depths of 15 m and 17m. Large 
amounts of deep drainage in a neighbor stand of very low LAI at the top of the hill led to a rise 
of the water table of 1-2 m at the end of each rainy season. The confounding effects of the small 
Eucalyptus plots of contrasting productivity of the experiment did not make it possible to assess 
directly the effects of K and W supply regimes on the water table depth under each treatment. In 
the present study, we therefore assessed the consequences of K nutrition and water supply on soil 
water resources for Eucalyptus plantations as it would happen in real industrial plantations 
covering large areas. We therefore used in our simulations the initial depth and lateral flow of a 
water table measured in a large nearby commercial Eucalyptus plantation growing on 90 ha in 
the same soil type to analyze. All the other parameters used in the MAESPA model (soil and 
plant parameters) were specifically parameterized from measurements in the experiment 
manipulating K and W supply regimes (Table S1, S2 & S4). Measurements in that large 
industrial stand showed that the water table was at a depth of 18.5 m at planting and had a lateral 
flow of ~0.5 mm.day
-1 
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1.4 MAESPA simulations and comparison with measurements 
 
Simulations were performed on the 36 inner trees in each treatment and each block over 4.5 
years after planting at a 15 min time step with the MAESPA model. Six buffer rows were 
included in the simulations. Calculations were done on a cluster of computers. Daily 
transpiration (TR) was estimated for each tree and cumulated for the whole inner plots of each 
treatment, then divided by the area of the inner plots to compute a stand-scale transpiration (mm 
d
-1
). Water uptake depths were weighted daily by the fraction of transpiration withdrawn in each 
layer to estimate the weighted uptake depth (m). As an example for one particular day, the 
weighted uptake depth (DUPT, m) was stated as follow: 
       
              
      
 (1) 
where UPTi is the amount of water withdrawn in the layer i (mm day
-1
), and DUPT,i is the depth of 
the layer i (m). Relative Extractable Water (REW) was computed over the rooting profile from 
equation 2:  
      
           
  
   
            
  
   
 (2) 




), θR,i the minimum soil water 




), θS,i the soil water content at 




,top layer: i=0) and RF the soil layer of the root front. 
 
We used a proxy of tree water stress with the weighted soil water potential (<Ψsoil>, MPa) over 
the growth. The weighted soil water potential was calculated within the MAESPA model as an 
average of the soil water potential in each layer (Ψs,i, MPa) weighted by the layer depth and the 




), over the rooting profile. 
Consequently, it was stated as : 
 
         
 
              
      
 
 
      
 (3) 
where Ψs,i was the soil water potential in the layer i, Ψgrav was a gravimetric potential (-0.01 
MPa m
-1
), Hi the distance between the soil surface and the depth of layer i (m) and Rsr,i the soil 




). The soil to root resistance of one particular 
layer was calculated within the MAESPA model using the formula of Gardner (1960) : 
 
      
   
 
          
          
 
(4) 
where rr was the root radius (m), Lv,i the root length density (m m
-3







). The weighted soil water potential was calculated daily an averaged over 
the growth  period. 
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Lateral flow of the water table (FLat) was simulated as a horizontal drainage of the water table 
(Christina et al., in prep). The deep seepage was computed as the sum of the lateral flow and the 
amount of water stored in the water table (saturated soil layers) over the 4.5 years of growth. The 
deep seepage was used as a proxy of the amount of water available for the environment (stream 
flow). All outputs per treatment are shown for mean values between the three blocks to take into 
account the variability inside the experiment. In our parameterization, we forced a saturated 
SWC for the 18.5-19 m  soil layer in order to simulate the initial depth of the water table. Values 
of canopy transpiration and water uptake depth are presented separately annually and over the 
dry season (from June to September) over the first 4.5 years after planting.  
 
The model outputs for canopy transpiration (TR) and soil water content (SWC) were compared 
to measurements made at the same site. Annual TR simulations in each treatment were compared 
to sap flow measurements carried out by Battie-Laclau et al. (in prep) from 1 to 3 years after 
planting. Measured canopy transpiration was estimated using sap flow measurements on 10 
different.  Soil water content (SWC) was measured using 3-5 TDR probes at the depths of 0.5, 




2.1 Comparison with measurements 
 
Discrepancies between measured and simulated annual TR ranged from -18% (+K+W) to +20% 
(-K+W) the 2
nd
 year of growth (Fig. 2a) and from -16% (+K-W) to +21% (-K-W) the 3
rd
 year of 
growth (Fig 2b). In addition, the discrepancy between simulated and measured SWC in each 
treatment was satisfactory over the study period, whatever the treatment and the soil depth (Fig 
3). Global Root Mean Square Error (RMSE) between simulated and measured SWC over the 
first 4.5 years after planting, across all the soil depths equipped with TDR probes, were similar in 




). Among soil depths, RMSE values ranged from 




 with the lowest values for the SWC at a depth of 6m. Similar orders of 
magnitude of measured and simulated TR and SWC down to a depth of 6 m in all the treatments 








Fig. 2. Comparison between simulated and measured canopy transpiration over the second (a) 
and third (b) year of growth in Eucalyptus plantation in the four treatments of contrasted 
potassium (K) and rainfall (W) availability. Measured canopy transpiration was estimated using 
sap flow measurements on 10 different trees over 2 years of growth (Battie-Laclau et al., in 
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Fig. 3. Time course evolution of simulated (blue line) and measured (black line)daily soil water 
content (SWC) over 4 years of growth in Eucalyptus plantations under contrasted potassium (K) 
and water (W) supply regimes. SWC was measured over the growth in each treatment at 
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Fig. 4. Time-course of canopy transpiration in Eucalyptus plantations over 4.5 years after 
planting, under undisturbed rainfall and fertilization (+K+W), potassium deficiency (-K+W), 
throughfall exclusion (+K-W) and combined -K and -W (-K-W). Corresponding relative 
extractable water over the root profile is presented with a gradient of color (red for dry soils, 
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2.2 Canopy transpiration 
 
The effects of our K and W supply regimes on canopy transpiration (TR) changed over tree 
growth (Fig. 4, Fig. 5). In +K+W, TR sharply increased after planting up to approximately 3 mm 
d
-1
 at one year of age, then reached maximum values of 5-6 mm d
-1
 in the successive rainy 
seasons. TR was about half over dry seasons than over rainy seasons in +K+W. While time 
series of simulated TR in +K-W were similar to those in +K+W the first year after planting, TR 
was thereafter limited to maximum values of about 4 mm d
-1
 in +K-W over the rainy seasons. 
Under K deficiency (in -K+W and -K-W), TR increased up to 2 mm d
-1
 the first year after 
planting and remained lower than 3 mm d
-1
 over the first 4.5 years after planting. The effects of 
K deficiency and W deficit on TR were therefore more pronounced after canopy closure (at 
about 1.5 year of age) than earlier. Throughfall exclusion led to a decrease in TR ranging from 
0.1 to 1.6 mm d
-1
 for K-fertilized trees (4 to 40%) relative to +K+W over the first 4 years after 
planting. K deficiency in –K+W and both K deficiency and water deficit in -K-W led to similar 
values of daily TR, with a decrease in both cases ranging from 0.3 to 2.1 mm d
-1
 (22 to 50%) 
relative to +K+W.  
 
2.3. Depth of water withdrawal 
 
While contrasting K and W supply regimes strongly influenced annual TR, the depth of water 
uptake was little affected by the treatments up to age 3 years (Fig. 5a). However, water uptake 
depths sharply increased in K-fertilized stands the 4
th
 year after planting, which was 
characterized by an exceptionally low rainfall at our study site, with mean annual values of 
approx. 6m in +K-W, 4m in +K+W and about only 2 m in K-deficient stands (–K+W and –K-
W). The variability in depth of water uptake was much lower all along the 4
th
 year after planting 
in –K+W than in the K-fertilized treatments (+K+W and +K-W) and in -K-W. Water was 
withdrawn more deeply over dry seasons than rainy seasons, with little differences between 
treatments up to age 3 years (Fig. 5b). Over the dry season of the 4
th
 year after planting, the mean 
depth of water uptake was only about 2 m in –K+W (with a low temporal variability) whereas it 
reached 7-9 m in the other treatments (with a high temporal variability). Water withdrawal at the 
vicinity of the water table never occurred in the K-deficient treatments even under throughfall 
exclusion (Fig. 6). On the contrary, it occurred from 3 years onwards in the +K-W treatment and 
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Fig 5. Predicted daily canopy transpiration (TR) and weighted uptake depth annually (a) and 









 years of growth. The treatments presented are the reference treatment with K and no 
throughfall exclusion (+K+W), the treatment with K deficiency only (-K+W), the treatment with 
throughfall exclusion (+K-W) and both -K and -W (-K-W). Standard deviations bars are 
presented. The rainy season last from June to September included. 
 
2.4. Soil water content and weighted soil water potential 
 
K and W supply regimes strongly influenced SWC throughout the soil profiles explored by fine 
roots (Fig. 6). Higher SWC were simulated in –K+W than in +K+W and the differences 
increased with stand age. As expected, throughfall exclusion decreased SWC in +K-W and -K-W 
relative to +K+W. Short periods with REW values < 10% were simulated in +K+W at the end of 
dry seasons and during a few climatic events during rainy seasons (Fig 4). By contrast, REW 
values were high in –K+W throughout tree growth, except during two short climatic events at 
about 1 and 4 years after planting. From 1 year after planting onwards, REW was < 10% the 
majority of the days in +K-W, with values < 5% at the end of each dry season. REW values in -
K-W were higher than in +K-W over the study period, even the 4
th
 year after planting despite the 
exceptional low rainfall at our study site (only 1189 mm yr
-1 
relative to an average of 1601 mm 
yr
-1
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The weighted soil water potential (<Ψsoil>) over the growth period (4.5 years) was strongly 
influenced by K and W supply regimes (Fig. 7b). <Ψsoil> was 83% more negative under 
throughfall exclusion (+K-W) and was 81% less negative under K deficiency (-K+W) compared 
to normal fertilization (+K+W). The combined effect of -K-W showed a less negative <Ψsoil> (-
16%) than reference treatment (+K+W). The lower negative values under K deficiency was also 
observed between -K-W and +K-W. 
 
2.5. Water table depth and deep seepage 
 
Simulated water table depths were highly dependent on the K and W supply regimes (Fig. 6). 
The depth of the water table increased from 18 to 12m the first year after planting in the two 
treatments under undisturbed rainfall (+K+W and -K+W). While the water table progressively 
decreased down to a depth of 16m at 4.5 years after planting in +K+W, it increased up to a depth 
of 10 m in -K+W at the same age. In both treatments under throughfall exclusion (+K-W and -K-
W), the water table rose up to about 14m at age 1 year. The water table depth slowly increased 
thereafter, down to a depth of 16m in -K-W at age 4.5 years as a result of lateral flows of the 
water table, while it felt below a depth of 18m in +K-W, as a result of additional water uptake in 
the capillary fringe just above the water table. Our simulations suggested that gravitational 
waters are likely to recharge the water table during years with high rainfall amounts for K-
fertilized trees, but not when the rainfall decrease (in +K-W and the 4
th
 year after planting in 
+K+W). the amount of water reaching the water table was higher under K-deficient trees than 
under K-fertilized trees. 
 
The  deep seepage was computed as the sum of the variation of water stored in the water table 
and the lateral flow over the stand growth (Fig. 7c). It therefore was a proxy of the amount of 
water available for the environment (stream flow). Deep seepage increased by 395 mm yr
-1
 
(128%) under K deficiency (-K+W) compared to normal nutrition (+K+W) over the growth and 
it decrease by 207 mm yr
-1
 (-67%) under reduced precipitation (+K-W) compared to normal 
rainfall (+K+W). The decrease in UGW under throughfall exclusion was lower for K-deficient 
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) per soil layer down to a depth 18m over 4.5 years after 
planting under undisturbed rainfall and fertilization (+K+W) or in response to potassium 
deficiency (-K+W, a), water deficit (+K-W, b) and combined -K and -W (-K-W, c). The red line 














Fig. 7. Global response of actual evapotranspiration (AET, mm yr
-1
, a), average weighted soil 
water potentiel (<Ψsoil>, MPa, b) and deep seepage (mm yr
-1
, c) to contrasted potassium (K) and 





3.1. Simulation reliability 
 
Two uncertainties could have a strong contribution in the discrepancy between simulated and 
measured canopy transpirations: i) a rough estimation of the time-course of Leaf Area Index 
(LAI), and ii) the uncertainty associated with sap flow measurements (Köstner et al., 1998). 
While our linear interpolations between the destructive LAI measurements made every approx. 6 
months led to a slow decrease in LAI from the end of the rainy season to the end of the dry 
seasons, measurements at a higher frequency (Christina et al. in prep) and remote sensing 
measurements (le Maire et al., 2011) in nearby Eucalyptus plantations showed that LAI changes 
are more rapid around the driest period of the year. The particular strong decrease in LAI the 2
nd
 
year after planting, between the rainy and the dry season in the +K+W and +K-W treatments 
(Battie-Laclau et al., 2014), probably led to inaccurate estimations of stand transpiration during 
this period. Sap flow measurements carried out over 2 years in 4 stands do not provide exact 
values of stand transpiration, even though a specific calibration of the probes for E. grandis trees 
at our study site made it possible to estimate coherent annual transpiration. Time series of SWC 
down to a depth of 6 m were satisfactorily predicted over stand growth in the 4 treatments, as in 
Chapitre VI 
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a previous study using the MAESPA model in E. grandis plantations (Christina et al., 2015). The 
relatively small discrepancies between measured and predicted values of stand transpiration and 
SWC in our study suggest that the clear effects of K and water supply regimes on soil water 
resources were simulated reliably.  
 
The absolute depth of the water table is site-dependent: here, we wanted to simulate the water 
table dynamics that would have occurred in a large industrial plantation, by taking the initial 
water table depth and lateral flow parameters obtained on a large industrial stand nearby. Since 
MAESPA is a model which uses the prescribed evolution of all tree structural and physiological 
parameters, there is no feedback between the soil water balance and the tree structural 
characteristics (e.g. LAI). Therefore, one potential issue comes from the simulation of water 
uptake from the simulated water table, compared to the water uptake from the real water table in 
the experiment. We argue here that this error is limited for several reasons:  
 1) the water table in the experiment stays in the 15-17m depth during all the rotation 
(unpublished data), implying that the trees do not have access to the water table during the 3 first 
years. This corresponds to our simulations, since for all treatments, we simulate no water uptake 
in the water table during the 3 first years, and no water uptake below 14 m. 
 2) In the 4
th
 year, the simulated water table reached the same depth as in the experiment. 
In that period, we also simulated water uptake from the water table, which was also probably 
occurring in that period (except under K-deficient trees for undisturbed rainfall).  
 3) We simulated no water uptake from the water table in the –K+W treatment even with a 
very high water table. This absence of water uptake from water table is therefore highly probable 
in the real experimental stand, where the water table is in reality 6-8 meters deeper.   
 
For these reasons, we say that the parameterized LAI and other canopy parameters used in our 
simulations are coherent with the simulated soil water balance. The most interesting output of 
our simulation approach is the quantification of the consequences of K and W supply regimes on 
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3.2. Consequences of contrasted K and water supply regimes on Eucalyptus water use and 
water stress 
 
In agreement with our first hypothesis, a reduction in rainfall decreased tree water use and the 
recharge of the water table, but increased tree water stress (showed by <Ψsoil>) and the depth of 
water uptake in the soil. A decrease in recharge of the water table after planting in response to a 
decrease in rainfall led to a drop of the water table level through lateral flow. The contribution of 
soil water stored in deep soil layers is critical for tree survival in regions with frequent droughts. 
In Australia, Eucalyptus plantations with high stocking densities were highly sensitive to drought 
after 3 years of growth during dry periods (Harper et al., 2014). A strong relationship between 
tree mortality and soil water storage capacity has been shown in Eucalyptus plantations (Harper 
et al., 2009) as well as in Pinus plantations (McGrath et al., 1991). 
 
In agreement with our second hypothesis, a severe K-deficiency in E. grandis trees led to low 
water use relative to K-fertilized trees, as well as tree water stress (showed by <Ψsoil>) and 
enhanced the recharge of the water table. A growing body of evidence suggests that plants are 
less prone to water deficit in infertile soils than under high nutrient availability. This effect has 
been observed for Eucalyptus trees (Battie-Laclau et al., 2014), grassland species (Zhang, 1996) 
and desert plants (Zhou et al., 2011). Water stress and tree mortality in Eucalyptus plantations 
increased in response to nitrogen fertilization in Australia (Carter and White, 2009; Stoneman et 
al., 1997), which suggests that tree response to K fertilization in our study could be a general 
valid for other nutrients highly deficient in the soil. 
 
Despite the beneficial effect of nutrient supply on plant resistance to abiotic stresses (Cakmak, 
2005; Reddy et al., 2004), our study emphasizes possible drawbacks of K fertilization on tree 
water stress over dry periods in fast-growing planted forests. Fertilizations greatly increase 
biomass production and leaf area in Eucalyptus plantations (Epron et al., 2012; Smethurst, 2010; 
Wright et al., 2011), as well as photosynthetic activities in expended leaves (Battie-Laclau et al., 
2014). Such behavior requires high water use and a non-limiting soil environment (Brando et al., 
2008). As we showed the direct consequence of a high water use behavior leads to a rapid 
decrease in deep soil water availability, and consequently a deeper water uptake which leads to a 
higher water stress, even over rainy seasons when rainfall are limited. At the contrary, a lower 
fertilization decreases water stress by increasing deep water resources, even under altered 
precipitation. 
 
An adequate nutrient supply can help to mitigate the adverse consequence of low precipitation 
on water stress and deep water resources. Our results showed the consequence of the absence of 
K fertilization but intermediary cases should be considered. As an example the use of sodium 
instead of potassium showed an intermediary decrease in tree water stress in Eucalyptus 
plantations (Battie-Laclau et al., 2014).  
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3.3. Managing water in future planted forests 
 
Planted forests provided 39% of the global wood consumption in 2010 (FAO, 2011) and their 
contribution to satisfying the global wood demand should increase in the future (Paquette and 
Messier, 2010). However, climate changes should increase the intensity and duration of dry 
periods in many tropical and subtropical regions (Solomon et al., 2009). There is therefore an 
urgent need to improve tree tolerance to severe drought to satisfy the continuously increasing 
demand in wood (FAO, 2010).  
 
Many studies have been carried out to reduce the vulnerability of planted forests to a drier future 
climate. Management practices leading to a reduction in stand water use relative to intensively 
managed plantations could contribute to increasing water storage in deep soil layers. Stand water 
use can be decreased through a limitation of LAI values whether stocking densities are reduced 
relative to the most productive plantations (Harper et al., 2014). However, tree plasticity leads to 
an increase in leaf area per tree when the stocking density decreases in Eucalyptus plantations 
(Le Maire et al., 2013), and a sharp decrease in stocking density is needed to significantly reduce 
the LAI. Low stocking densities have potential drawback for the silviculture in Eucalyptus 
plantations, with in particular more difficulties to control weeds. Afforestation sites must be 
carefully chosen to establish fast-growing plantations in soils with a sufficient water storage 
capacity and soil depth is an essential criterion to consider (Harper et al., 2014, 2009; Laclau et 
al., 2013). Moreover, the length of the rotation cycle could be modified to maximize the recharge 
of the water table. For example, a rise of 6 m of the water table after clear cutting was followed 
by a drop down to its initial depth in only 5 years in a nearby commercial Eucalyptus plantation 
studied by Christina et al. (in prep.). 
 
A reduction in fertilizer supply relative to current practices in order to decrease stand water use 
could be another approach making it possible to enhance tree tolerance to drought (White et al., 
2009). A decrease in stand water use would decrease tree mortality during exceptional droughts, 
but at the expense of stand productivity (Battie-Laclau et al., 2014, Christina et al., 2015). 
Consequently, adequate fertilizations should be associated to other management practices (i.e. 
adjusted rotation length, stocking density,…) to limit the adverse consequences of severe 
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3.4. Compromise between ecosystems services 
 
Among ecosystem services of tropical plantations, the wood production and the water recycling 
into the atmosphere (“green water”) or into stream flow (“blue water”) have to be thought to 
meet future needs under Global Change. While the consequences of deforestation of tropical 
natural forest on local climate and precipitation is well established (Baidya Roy, 2002; Ramos da 
Silva et al., 2008), the consequences of reforestation of planted forest on climate is still an open 
question (Bruijnzeel, 2004; van Dijk and Keenan, 2007). At the regional scale, the role of 
planted forests in changing the recycling of water and the circulation patterns of atmospheric 
moisture could be significant (van Dijk and Keenan, 2007). Some reviews conclude that 
afforestation is indeed likely to lead to a change in near-surface temperature and vapor flux into 
the atmosphere (Bruijnzeel, 2004; Pielke et al., 2006) and an increased evapotranspiration  is 
likely to generate more precipitation rate in the tropics (Hoffmann and Jackson, 2000). The fact 
that Eucalyptus plantations recycle most of the rainfall into the atmosphere due to its deep 
rooting could be compared, for the recycling of the water into the atmosphere, as a natural forest 
for which “The extraction of soil water by tree roots up to 10 m deep, and its return to the 
atmosphere (a “transpiration service”), is perhaps the most important regional ecosystem service 
» (Mahli et al. 2008). 
 
Nevertheless, there is a growing concern that tree plantations might affect base flow conditions 
(Malmer et al., 2010; Scott and Prinsloo, 2008). Indeed, planted forest which could satisfy high 
productivity also have large annual transpiration and rainfall interception. As we have shown in 
Brazilian Eucalyptus plantations, the consequences of such behavior could lead to an increase in 
tree water stress and a decrease in deep water resources, under future drier climate. A global 
analysis by Jackson et al. (2005) over more than 504 observations showed that stream flow 
decreased dramatically within a few years after the establishment of plantations, which can 
impact the water cycle up to 20 years. The global analysis of Jackson et al. (2005) showed that 
plantations decreased stream flow by 227 mm yr
-1
 in average, some of these values measured on 
highly productive and slightly productive Eucalyptus plantations are similar to our estimations. 
More importantly, 3% of streams dried up completely for at least 1 year in their meta-analysis, 
more likely with Eucalyptus plantations. However, this general negative trend on the ground 
water resource highly depends on local conditions. As an example, in southern Australia, 
plantations are useful to maintain saline groundwater below the rooting zone of crop culture or to 
prevent flooding (George et al., 1999). 
 
A compromise has to be found between the ecosystem services of planted forest for wood 
production, water recycling into the atmosphere, and deep water retention to limit the impact of 
the future drier climate on planted forest vulnerability and on the human water needs. Such a 
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 Conclusion 
Our results show that lower fertilizations than the current practices in intensively managed 
Eucalyptus plantations can contribute to decreasing tree water stress through an increase in water 
storage in deep soil layers during rainy seasons. A decrease in annual rainfall increases the mean 
soil depth of water withdrawal, decreases the residual soil water content in deep soil layers and 
leads to a drop of the water table level. The negative impact of a decrease in annual rainfall on 
soil water resources was lower under K-deficient trees than under K-fertilized trees. Our study 
suggests that, in a context of climate change, current levels of nutrient supply in tropical planted 
forests might be revised both to improve tree tolerance to severe droughts and to reduce the 
consequences of wood production on soil water resources. 
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Fig. VI.1. Illustration du fonctionnement hydrique des plantations d’Eucalyptus en réponse à des 
traitements combinés de fertilisation en potassium (absence d’apport, -K vs fertilisation, +K) et 
de régime de pluie (d’exclusion d’un tiers des pluies, -W vs pluie non perturbée +W). Les flèches 
bleues représentent la transpiration des arbres au cours de la croissance. Les barres rouges 
représentent les différences de stress hydrique des arbres au cours de la croissance. Les flèches 
orange illustrent la profondeur moyenne de prélèvement de l’eau par les racines au cours des 
périodes sèches. Enfin, les traits bleus indiquent la profondeur de la nappe phréatique après 4 
années de croissance des plantations d’Eucalyptus. 
 
Les résultats présentés dans ce chapitre confirment que la diminution du stress hydrique dans les 
plantations d’Eucalyptus faiblement fertilisées résulte d’une augmentation des ressources en eau 
stockée dans le sol. En effet, les plantations faiblement fertilisées en K présentent des demandes 
en eau et des stress hydriques plus faibles que les plantations fortement fertilisées au cours de la 
croissance (Fig. VI.1). Une réduction des pluies induit un prélèvement de l’eau par les racines 
dans des horizons plus profonds du sol dans les plantations fertilisées afin de satisfaire une 
demande en eau qui reste pratiquement similaire, quel que soit le régime de précipitation. Ces 
prélèvements induisent une descente plus rapide de la nappe dans les plantations fertilisées et 
une diminution des flux latéraux d’eau à partir de la nappe. Au contraire, dans les plantations 
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faiblement fertilisées, les demandes en eau sont tellement limitées que les arbres n’ont pas besoin 
de prélever de l’eau dans la nappe phréatique, même lorsque les précipitations sont réduites d’un 
tiers. Des prélèvements superficiels sont suffisants pour satisfaire les demandes en eau des arbres 
et une proportion plus importante de l’eau de pluie recharge les nappes phréatiques sous la 
plantation. De plus, une réduction des pluies s’accompagne d’une augmentation très forte du 
stress hydrique des arbres dans les plantations d’Eucalyptus fortement fertilisées, surtout en fin 
de saison sèche. Cette étude suggère donc qu’une réduction des apports d’engrais en plantation 
d’Eucalyptus dans un contexte de changement climatique pourrait être une option à envisager à 
la fois pour améliorer la tolérance des arbres à des sécheresses très marquées et pour réduire les 
conséquences d’une réduction des précipitations sur les ressources hydriques dans les bassins 
versants. Toutefois, un impact notable d’une réduction des fertilisations sur les ressources 
hydriques du sol ne peut se faire qu’au détriment de la productivité des plantations. Nos 
simulations montrent donc que la fertilisation fournit un levier pour répartir les apports de pluies 
dans les plantations d’Eucalyptus entre deux flux contradictoires : l’apport d’eau dans 
l’atmosphère par transpiration des arbres, considéré comme un service écosystémique en 
Amazonie (Malhi et al., 2008), ou l’alimentation des nappes phréatiques qui est service 
écosystème important des forêts. Même si les disponibilités en eau dépendent de très nombreux 
facteurs autres que la sylviculture, les fertilisations peuvent influencer les ressources hydriques 
dans les bassins versants couverts d’eucalyptus en favorisant transpiration des arbres ou drainage 
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Chapitre VII 
 





Au cours des dernières 30 années, la température moyenne globale combinant continents 
et océans a présenté une augmentation d’environ 0.85 °C, avec pour résultat une des périodes les 
plus chaudes depuis ces 1000 dernières années (IPCC, 2013). Bien qu’encore incertaines, des 
prévisions de modèles climatiques prévoient une augmentation de 2 à 5 °C dans de nombreuses 
régions du globe pour les 100 années à venir (IPCC, 2013). Déjà aujourd’hui, la température de 
l’air apparait comme un important facteur pour expliquer la variabilité des échanges de carbone 
dans divers types de forêt (Delpierre et al., 2012). Une augmentation des températures dans le 
futur aura des conséquences sur la productivité des forêts dans de nombreuses régions du globe, 
et ceci d’autant plus que ce facteur interagira avec des altérations de CO2 atmosphérique et de 
précipitation (Luo et al., 2008). 
 
Le microclimat observé au sein d’une forêt est très variable. Des variations verticales de 
température des feuilles dans la canopée, allant de 0.25-1.8 °C par mètre, ont ainsi été observées 
dans des forêts de conifères (Zweifel et al., 2002) ou de feuillus (Harley et al., 1996). En plus de 
cette variation de la température dans la canopée, de nombreuses études comme celle de Martin 
et al. (1999) décrivent comment la température des feuilles peut atteindre des valeurs bien 
supérieures à la température de l’air ambiant (jusqu’à 6 °C dans cette étude). Ces températures 
de feuille peuvent varier fortement sur de courtes distances verticales dans la canopée (Leuzinger 
& Körner, 2007). 
 
Le modèle MAESTRA (version précédente de MAESPA) est régulièrement utilisé pour 
étudier la réponse des arbres au changement climatique, que cela soit en terme de réchauffement 
(Bauerle & Bowden, 2011a) ou en terme d’augmentation de carbone atmosphérique (Kruijt et 
al., 1999; Luo et al., 2001; Janssens et al., 2005). L’interaction entre hausse des températures et 
carbone atmosphérique est apparue comme un facteur important pour la réponse des flux de 
carbone et d’eau dans de nombreux écosystèmes forestiers (Luo et al., 2008). Dans le cadre de ce 
type d’étude, il apparait donc important que le modèle MAESPA ait une bonne représentation de 
la relation complexe existant entre la température de l’air et la température des feuilles dans la 
canopée. 
 
Actuellement, le modèle MAESPA prend en compte la température de l’air et le déficit 
de pression de vapeur saturante (VPD) dans les calculs du bilan d’énergie à l’échelle du voxel 
(unité élémentaire de surface foliaire dans la couronne d’un arbre) et donc in fine pour les calculs 
de photosynthèse et d’évapotranspiration. Cependant, la température de l’air et la VPD utilisées 
sont celles données en entrée du modèle dans les paramètres météorologiques, généralement 
mesurées sur des stations météorologiques au-dessus de la canopée ou dans des zones dégagées 
proche du site expérimental (excepté pour certaines études en chambre comme De Kauwe et al., 
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2013). Ceci a pour conséquence que la température de l’air (et la pression de vapeur) utilisée ne 
reflète pas la température de l’air autour des feuilles d’un voxel, c’est-à-dire la température de 
l’air dans la canopée, idem pour l’humidité de l’air. Cette hypothèse implique des résultats de 
simulations de température de feuille en général proche de la température de l’air au-dessus de la 
canopée, un fait qui s’avère erroné particulièrement pendant des périodes de stress hydrique 
(Ballester et al., 2013). 
 
Pour remédier à ce problème, nous avons modifié le modèle original MAESPA. 
L’approche présentée dans ce chapitre propose un bilan radiatif à l’échelle du voxel, comme cela 
est déjà réalisé dans le modèle original, couplé à un bilan radiatif à l’échelle de la parcelle fondé 
sur l’approche de Choudhury & Monteith (1988). Cette approche permet d’introduire deux 
nouvelles variables qui sont la température de l’air et la pression de vapeur à l’intérieur de la 
canopée. Ces deux variables sont ici supposées verticalement et horizontalement uniformes dans 
la canopée pour une première approximation. D’autres améliorations du modèle pour certains 
modules sont également présentées dans ce chapitre. 
 
Cette étude est encore inachevée, car certaines améliorations doivent encore être réalisées 
dans le bilan énergétique du modèle. Ce travail sera finalisé à l’issue de la thèse en partenariat 
coécrit avec les auteurs de la version originale de MAESPA, R. Duursma (Hawkesbury Institute 
for the Environment, University of Western Sydney, Australia) et B. Medlyn (Department of 
Biological Sciences, Macquarie University). 
 
 
VII.2. Méthodes de calcul du bilan d’énergie dans la version originale de MAESPA 
 
Comme décrit dans le chapitre présentant le modèle MAESPA, le bilan énergétique du 
modèle est réalisé à 2 échelles. D’une part, le bilan énergétique est réalisé à l’échelle de chaque 
voxel (unité élémentaire de surface foliaire dans la couronne de chaque arbre) et est fondé sur la 
différence de température et de pression de vapeur entre les feuilles et l’air. D’autre part, le bilan 
énergétique du sol est réalisé à l’échelle de la plantation à partir du gradient de température et de 
pression de vapeur entre le sol et l’air (Fig. VII.1). 
 
Le rayonnement global intercepté par le système sol/canopée (Rnet) est égal à la somme des 
rayonnements globaux interceptés par chaque voxel (RnV,i) et par le sol (Rn,soil) : 
 
     
       
 
            
(1)  









Fig. VII.1. Structure du modèle original de MAESPA en terme de flux et de potentiel aux deux 
échelles où sont réalisés les calculs, celle du voxel et celle de la canopée. Les différents symboles 
sont décrits dans le chapitre. TAIR, Tleaf, TSOILSURF  et TSOIL1 sont les températures de l’air, de la 
feuille, de la surface du sol et de la première couche de sol. Les mêmes indices sont utilisés pour 
la pression de vapeur (VP). RnV,i est le rayonnement net d’un voxel se séparant en flux de chaleur 
sensible (HV,i) et latente (EV,i). Rn,soil est le rayonnement net du sol à l’échelle de la plantation se 
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VII.2.1. Bilan au niveau du voxel et résolution analytique 
 
Le rayonnement global intercepté par chaque voxel est réparti entre un flux de chaleur 
sensible (HV,i, W m
-2




                   (2)  
 
Le flux de chaleur latente en provenance du voxel est calculé à partir de l’équation de Penman-
Monteith, et le flux sensible est calculé à partir de la différence entre le rayonnement net du 
voxel (étant égal à la somme des rayonnements absorbés par les feuilles) et le flux latent (cf 
annexe 1). 
 
Les trois composantes de l’équation 2 dépendent de la température des feuilles. Le rayonnement 
net est fonction de la température des feuilles en raison du calcul du rayonnement absorbé de 
grande longueur d’onde (thermique), car la température des feuilles va jouer via l’émissivité des 
feuilles sur ce rayonnement. Les deux autres termes dépendent plus directement de la 
température. Le flux latent est estimé à partir de l’équation de Penman Monteith et le flux 
sensible à partir de la différence entre la température de l’air et la température de la feuille. Pour 
résoudre cette équation, certaines hypothèses sont faites. 
 
 Dans un premier temps, la température des feuilles est supposée égale à la température de 
l’air pour calculer le rayonnement absorbé de grande longueur d’onde par les feuilles. 
Une fois le rayonnement net absorbé par le voxel estimé, il n’est plus modifié, même 
après un nouveau calcul de température de feuilles. 
 Dans un second temps, la température des feuilles et les flux HV,i et EV,i associés sont 
calculés par itération. On suppose au départ que la température des feuilles (Tleaf,0) est 
égale à la température de l’air, puis on estime les flux sensibles et latents correspondants. 
Une fois les flux connus, on peut alors recalculer la température des feuilles pour un 
voxel donné suivant la relation : 
 
               
           
       
 (3) 
Avec gBH la conductance totale de la couche limite pour la chaleur, cp la chaleur 
spécifique de l’air et Ma la masse molaire de l’air (cf appendix 1). Une fois cette 
température Tleaf,1 estimée on recalcule alors les flux sensibles et latents correspondants et 
on réitère. Ce processus est réitéré jusqu’à observer une convergence sur la valeur de la 
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VII.2.2. Bilan au niveau du sol et résolution analytique 
 
Le rayonnement global intercepté par le sol est réparti entre un flux sensible (Qh), un flux 
latent (Qe) et un flux thermique dans le sol (Qc) : 
                     (4) 
Les quatre composantes sont fonction de la température de surface du sol. Le rayonnement net 
du sol est fonction du rayonnement arrivant au sol, de la réflectance du sol et de l’émissivité du 
sol (fonction de la température). Le flux latent du sol est calculé à partir de la différence de 
pression de vapeur entre l’air dans le sol et l’air de référence. Le flux sensible est calculé à partir 
de la différence de température entre la surface du sol et l’air de référence.  
 
La température de surface du sol est calculée de manière à résoudre l’équation 4. Pour cela, une 
méthode de dichotomie est utilisée, méthode qui diffère de l’itération réalisée pour le voxel. La 
méthode de dichotomie est une méthode consistant à répéter des partages d’un intervalle en deux 
parties, puis à sélectionner le sous-intervalle dans lequel existe le zéro de la fonction étudiée. 
Dans la méthode d’itération sur le voxel, la température des feuilles est recalculée à chaque 
itération pour que celle-ci s’équilibre. Dans cette méthode de dichotomie, on la température de 
surface du sol n’est pas calculée directement, mais on diminue petit à petit l’intervalle dans 
lequel cette température se trouve. 
  
VII.3. Modifications apportées à MAESPA pour améliorer le calcul du bilan d’énergie 
 
Le modèle décrit dans ce chapitre s’inscrit dans la continuité du travail de Duursma & 
Medlyn 2012 sur le modèle MAESPA. Des modifications ont été introduites à ce modèle pour 
remédier à deux hypothèses incertaines. Ces deux hypothèses présentes dans le modèle original 
étaient : 
 - La température de l’air à l’intérieur de la canopée (TAIRCAN) est supposée égale à la 
température de l’air au-dessus de la canopée (TAIR en input) 
 - La pression de vapeur dans la canopée (VPAIRCAN) est supposée égale à la pression de 
vapeur au-dessus de la canopée (VPAIR en input) 
Par conséquent, le modèle MAESPA a été modifié pour introduire une température de 
l’air à l’intérieur de la canopée (TAIRCAN) ainsi qu’une pression de vapeur à l’intérieur de la 
canopée (VPAIRCAN), les deux supposées verticalement et horizontalement uniformes dans 
l’ensemble de la canopée. La Fig. VII.2 présente les flux de rayonnement global, de chaleur 
sensible et de chaleur latente dans le système sol-plante-atmosphère de cette nouvelle approche 
(à gauche), et présente les valeurs correspondantes de températures, pressions de vapeur et 
conductances (sur la droite). L’approche introduite dans le modèle MAESPA combine un bilan 
radiatif à l’échelle de la feuille (déjà dans le modèle) avec un bilan radiatif à l’échelle de la 
parcelle fondée sur l’approche de Choudhury & Monteith (1988). Cette section présente les 
nouvelles équations introduites dans le modèle. 
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VII.3.1. Estimation de TAIRCAN et VPAIRCAN à partir du bilan d’énergie du système 
sol/peuplement 
 
Le bilan radiatif du système sol/peuplement (Rnet) est énoncé ainsi : 
 
            (5)  
avec RV le bilan radiatif de la végétation et RS le bilan radiatif du sol. Dans le modèle MAESPA, 
le bilan radiatif de la végétation est calculé comme la somme du bilan radiatif de tous les voxel 
(RV,i, W m
-2
) représentés dans le peuplement et s’exprime par la relation : 
 




où i est le voxel, aPARi le rayonnement photosynthétiquement actif absorbé par le voxel i, aNIRi 
le rayonnement infrarouge de courte longueur d’onde absorbé et aTHRi le rayonnement de 
grande longueur d’onde absorbée. Le bilan radiatif du sol est défini dans l’équation 11. 
 
Le bilan énergétique du système est énoncé de la manière suivante : 
 
              (7)  
où H (W m
-2
) est le flux de chaleur sensible du système, E (W m
-2
) le flux de chaleur latente et 
Qc↓ le flux de chaleur par conduction dans le sol (W m-2, équation 26). 
 
Les flux de chaleur latente et de chaleur sensible entre l’atmosphère au-dessus de la canopée et la 
canopée peuvent être exprimés en fonction de la température et de la pression de vapeur suivant 
la formule de Choudhury & Monteith (1988) : 
 
                             (8)  
et 
    
   
                         (9)  
 
où ρcp est la chaleur spécifique volumétrique de l’air,   une constante psychrométrique et GCAN 
la conductance aérodynamique entre la canopée et l’atmosphère (équation 38). « aircan » est le 
niveau de l’air dans la canopée, supposé être la source des flux, depuis l’écosystème jusqu’à une 









Fig. VII.2. Structure de la nouvelle approche introduite dans le modèle MAESPA à l’échelle de 
la canopée en terme de flux principaux (gauche) et du réseau de résistances et potentiels associé 
(droite), selon Choudhury & Monteith (1988). La direction des flèches correspond à la direction 
des flux en milieu de journée. Les différents symboles sont présentés dans ce chapitre. 
 
Le bilan d’énergie de la végétation implique une égalité entre RV et la somme des flux de chaleur 
latente de la végétation (EV) et flux de chaleur sensible de la végétation (HV). Dans l’approche de 
Choudhury & Monteith (1988), aucun terme de stockage n’est supposé dans la végétation, tel 
que :  
          (10)  
 
De manière similaire à la version originale de MAESPA, nous supposons l’existence d’une fine 
couche sèche à la surface du sol, sans évaporation possible : l’évaporation ne vient que du bas de 
cette couche (à partir du haut de la couche humide). Suivant l’assèchement du sol, l’épaisseur de 
la couche sèche peut augmenter. Par analogie avec Choudhury & Monteith 1988, la séparation 
correspondante à la surface du sol est : 
            (11)  
où Q0↓ est un flux de chaleur descendant par conduction à partir de la surface du sol (haut de la 
couche sèche) et Qh↑ est un flux de chaleur sensible montant vers la végétation.  
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Le flux de chaleur descendant dans la couche sèche est ensuite séparé en un flux de chaleur par 
conduction dans la couche de sol humide (Qc↓), et une évaporation à partir de la couche de sol 
humide (Qe↑) tel que : 
             (12)  
 
Autrement dit, l’évaporation à partir de la partie supérieure de la couche humide peut être 
considérée comme la différence entre Q0↓ et Qc↓ (Choudhury & Monteith 1988). 
 
Au début, nous supposons TAIRCAN = TAIR et VPAIRCAN = VPAIR. MAESPA est exécuté une fois 
pour un pas de temps donné de la journée (typiquement une demi-heure), sur tous les voxels et le 
sol, pour estimer les flux RV, EV, RS, Qh↑, Qe↑, Qc↓ à l’échelle de la canopée. Le flux de chaleur 
latente total du système (E) est donné par la relation : 
          (13)  
 
Le rayonnement net et la chaleur latente du système sol/peuplement sont alors utilisés pour 
estimer la température de l’air dans la canopée, en combinant les équations 7 et 8 : 
 
         
          
        
            
(14)  
 
De manière similaire, la pression de vapeur dans la canopée peut être estimée à partir de 
l’équation 8 : 
 
          
 
   
       
            
(15)  
 
TAIRCAN et VPAIRCAN sont ensuite calculés par itérations successives dans le modèle MAESPA, 
jusqu’à atteindre une température TAIRCAN à l’équilibre. Pour une demi-heure donnée, pour 
accélérer la convergence des itérations, les valeurs initiales de TAIRCAN et VPAIRCAN sont 
supposées égales aux valeurs de température et pression de vapeur à l’intérieur de la canopée 
estimée au pas de temps précédent (Fig. VII.3). La convergence est généralement atteinte en 4 à 
10 itérations (ce qui augmente d’autant le temps de calcul). En cas de non-convergence, on 
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Fig. VII.3. Illustration de la méthode de calcule pour la température de l’air dans la canopée. La 
valeur initiale de TAIRCAN diffère entre le premier pas de temps et les pas de temps suivants.  
 
VII.3.2. Calcul du rayonnement thermique absorbé par le système sol/peuplement 
 
Dans cette version modifiée du modèle MAESPA, le calcul de l’interception du rayonnement 
thermique par les arbres prend en compte la température des feuilles simulées à l’itération 
précédente au sein du même pas de temps (demi-heure).  
 
Rayonnement thermique absorbé par les arbres 
 
Le rayonnement thermique intercepté par les arbres est calculé dans le modèle MAESPA en 
utilisant un modèle de canopée horizontale équivalente (EHC) où la canopée est horizontalement 
divisée en fines couches élémentaires (Norman & Welles, 1983). Cette approche est utilisée pour 
simuler l’influence des couches de feuilles au-dessus ou en dessous du voxel cible en terme de 
rayonnement thermique. Nous avons modifié le calcul d’absorption par rapport au modèle 
d’origine. Le modèle de canopée à 2 couches de van de Griend & van Boxel (1989), combiné 
avec les calculs de réflexion multiple de François (2002), fut élargi à un modèle multicouche 
sous l’hypothèse de canopée horizontale équivalente. 
 
Dans le modèle EHC, on définit la transmissivité des feuilles (Trleaf), la réflectivité des feuilles 
(Rfleaf) et la réflectivité du sol (Rfsoil) à partir de l’émissivité des feuilles et du sol pour le 
rayonnement thermique (εleaf et εsoil) ainsi que d’un coefficient d’extinction du rayonnement 
diffus dans une couche de feuille (Expdif) (Tableau VII.1). Ce coefficient d’extinction est proche 
du ratio de la lumière non interceptée (car l’indice foliaire de la couche est très inférieur à 1). Il 
est supposé être le même que celui utilisé pour les rayonnements de courtes longueurs d’onde 
(uniquement fonction de l’agrégation des feuilles, de l’angle des feuilles et de l’indice foliaire 
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Tableau VII.1. Réflectivité et transmissivité des couches de feuilles et du sol dans les grandes 
longueurs d’onde du modèle EHC 
 Réflectivité (Rf)  Transmissivité (Tr) 
Couche j+1 (1- Expdifj+1)(1- εleaf) Expdifj+1 
Couche j (1- Expdifj+1)(1- εleaf) Expdifj 





Fig VII.4. Représentation de la réflexion multiple entre les deux premières couches voisines de la 
couche de feuille considérée (j). 
 
Nous appelons D(j) le rayonnement provenant de la couche de feuilles supérieure ou de 
l’atmosphère (Fig. VII.4) (D pour « downward »). On peut diviser ce flux en un flux transmis 
(TF(j)) et un flux résultant de l’émission thermique des feuilles au-dessus de la couche (EF(j)) : 
                    (16)  
 
Le flux TF est le flux résultant du rayonnement atmosphérique traversant les différentes couches 
de feuille. Le flux EF est un flux thermique résultant de la température de la couche de feuille 
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Nous supposons une réflexion multiple entre la couche juste au-dessus et juste en dessous de la 
couche étudiée (Fig. VII.4.). Le flux transmis en provenance de la couche j+1 peut être réfléchi 
directement par la couche j : 
 
                          
                                                       
                                                      
  
                 
 
(17)  
Nous avons également supposé que le flux transmis en provenance de la couche j+1 peut être 
transmis par la couche j et réfléchie par la couche j-1 : 
  
                                             
                                                    
                       
                                                    
                      
  
                 
 
(18)  
Dans ce modèle, nous avons supposé que la transmissivité et la réflectivité de toutes les couches 
de feuilles sont identiques. Ainsi, le flux transmis atteignant la couche j peut être approximé à 
partir des équations 17 et 18 : 
 
                     
                             
             
        
     
 
        
   
(19)  
 
Le rayonnement réémis (Eleaf) à partir des feuilles de la couche située au-dessus de la couche 
cible est calculé en fonction de la température des feuilles de la couche située au-dessus de la 
couche considérée. Dans une première approximation, on suppose que toutes les couches de 
feuilles ont la même température égale à la température de canopée (TCAN). TCAN est calculée 
comme la moyenne des températures des feuilles dans chaque voxel calculée lors de l’itération 
précédente. Ainsi le rayonnement réémis par la couche supérieure est : 
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Comme pour les équations précédentes, le flux résultant du rayonnement réémit des feuilles au-
dessus de la couche j peut être directement réfléchi par la couche j ou transmis puis réfléchi par 
la couche j-1. Par conséquent, nous avons : 
 
 
                           
             
        
     
 
        
   
(21)  
 
De manière similaire, le rayonnement atteignant la surface du sol (D(1)) est calculé en supposant 
une réflexion multiple entre le sol et la couche de feuille : 
 
 
                  
 
               
   
                




Nous appelons U(j) le rayonnement atteignant la couche j en provenance de la couche inférieure 
de la canopée ou du sol (U pour « upward »). De manière similaire à D(j), on suppose une 
réflexion multiple entre la couche juste au-dessus et juste en dessous de la couche étudiée, ainsi : 
 
 
                      
                 
             









                                       
               
        
   
(24)  
 
Finalement, pour chaque voxel i correspondant à une couche j dans le modèle EHC, le 
rayonnement de grande longueur d’onde absorbé par le voxel (aTHRi) est calculé suivant la 
relation : 
 
                                                          
              
                 
        
   
 
(25)  
où DMEAN est le coefficient d’extinction pour le rayonnement thermique estimé à l’échelle du 
voxel dans le modèle MAESPA. Le terme εleaf*DMEAN est la capacité d’absorption des feuilles 
dans le voxel, sous l’hypothèse d’application de la loi de Kirchhoff (i.e. égalité entre 
absorptivités et émissivités hémisphériques diffuses), et pour un voxels ayant une quantité de 
feuilles très faible (multiplication par le coefficient d’extinction). Le terme négatif dans 
l’équation correspond à l’émission de rayonnement thermique à partir de feuilles dans le voxel, 
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dirigé dans les deux sens (vers le haut et vers le bas, d’où le facteur 2 dans l’équation), calculé à 
partir des températures de feuille du voxel i (Tleaf,i). 
 
Bilan d’énergie du sol 
 
Le bilan radiatif du sol a été modifié pour introduire deux températures, la température de la 
surface du sol (TSOILSURF) et la température du sol juste en dessous de la couche sèche du sol 
(TSOILDRY, Fig. VII.2). TSOIL1 est la température du sol dans la partie inférieure de la première 
couche de sol humide. 
 
Selon la Fig. VII.2 et de manière similaire à MAESPA, le flux de chaleur descendant dans le sol 
(Qc↓) est calculé suivant la relation : 
 
             
                 
   
  
(26)  





), et LT1 l’épaisseur de la première couche de sol (Fig. VII.2.). La conductivité thermique du sol 
est estimée avec les mêmes équations que MAESPA (équations de Lu et al., 2007, équations 54, 
55 et 56 dans l’annexe 1). 
 
Le flux de chaleur latente en provenance du sol (Qe↑) est calculé comme dans Choudhury & 
Monteith (1998) : 
      
   
                         (27)  
VPSOIL est la pression de vapeur saturante au-dessus de la première couche humide de sol, 
VPAIRCAN, la pression de vapeur saturante dans l’air de la canopée et GSC la conductance totale 
depuis le sol humide jusqu’à l’air dans la canopée. La conductance GSC résulte de deux 
conductances en série : 
 
    
 
 
   
 
 
       
  
(28)  
où Gb,soil est la conductance aérodynamique depuis la surface du sol jusqu’à la canopée 
(équation 36) et GWS est la conductance du sol (sec) pour la diffusion de la vapeur d’eau : 
 
    
    




où p est la porosité du sol (m3 m
-3
), Dv le coefficient de diffusion moléculaire de la vapeur d’eau 
(fonction de la température du sol, m2 s
-1
), τ la tortuosité du sol (s.u.) et l l’épaisseur de la 
couche sèche de surface (m, Choudhury & Monteith, 1988). Les réponses du flux de chaleur 
latente (Qe↑) à des variations de température du sol, de conductance du sol et de pression de 
vapeur dans l’air de la canopée sont présentées dans la Fig. VII.5. 
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Fig. VII.5. Réponse du flux de chaleur latente du sol (Qe) à des variations de la température du 
sol (TSOILDRY), de la conductance aérodynamique sol-canopée (Gb,soil) et de la pression de vapeur 
dans l’air de la canopée (VPAIR). 
 
La température de surface du sol est estimée à partir du flux Q0↓ (= Qe↑ + Qc↓) : 
 
                         
 
     
  (30)  
 
avec l l’épaisseur de la couche sèche à la surface du sol et Gb,dry la conductance thermique du sol 




, Choudhury & Monteith, 1988). 
 
Ensuite, le flux de chaleur sensible (Qh↑) en provenance de la surface du sol est estimé en 
utilisant TSOILSURF et al température de l’ai dans la canopée (TAIRCAN) : 
 
                                         (31)  
 
Le rayonnement net du sol (RS) est calculé en sommant les rayonnements de courte (QSW) et 
longue longueurs d’onde (QLW) absorbés par le sol : 
 
            (32)  
 
Le rayonnement de courte longueur d’onde absorbé par le sol est : 
 
                                              (33)  
 
où Rfsoil,PAR et Rfsoil,NIR sont les réflectances du sol dans le rayonnement photosynthétiquement 
actif (PAR) et infrarouge de courte longueur d’onde (NIR), et RS,PAR et RS,NIR sont les 
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Le rayonnement de grande longueur d’onde du sol est calculé à partir du flux thermique 
atteignant le sol (D(1), équation 22), de la réflectance du sol pour les rayonnements de grandes 
longueurs d’onde (1-εsoil, Tableau VII.1) et de l’émission du sol : 
 
                                    
   (34)  
avec εsoil l’émissivité du sol 
 
VII.3.3. Calcul des conductances dans le modèle 
 
La conductance aérodynamique entre le sol et l’air dans le couvert (Gb,soil) a été calculée à 
comme dans Choudhury & Monteith (1988) pour des couverts uniformes, soit : 
 
                  
 
     
       





         
      
               
    
          
      




où H est la hauteur de la canopée, k la constante de Von Karman, u la vitesse du vent, α un 
coefficient d’atténuation (α=2), zht la hauteur de mesure du vent), zpd le plan zéro de déplacement 
(m) et z0 et z0ht des paramètres de rugosité (z0ht = 0.01 m). Les variations de Gb,soil, en réponse 
des variations de hauteur du couvert et de la vitesse du vent, sont présentées dans la Fig. VII.6. 
 
Les valeurs de zpd et z0 sont estimés à partir de la hauteur des arbres comme dans le modèle 
CASTANEA (Dufrêne et al., 2005) : 
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Fig. VII.6. Réponse de la conductance aérodynamique sol-canopée à des variations de hauteur 
des arbres(H) et de vitesse du vent (u). 
 
La conductance aérodynamique entre la canopée et l’air située au-dessus de la canopée (GCAN) 
n’est pas estimée suivant les équations de Chourdhury & Monteith 1988 (modèle pour le blé), 
mais est estimée à partir des équations du modèle CASTANEA (modèle pour les couverts 
forestiers) : 
 
       
    
     
       
    
 
    
       
     
    
 
            
              
       









    
    
       










et Coat est un coefficient d’atténuation : 
                              (40)  
 
avec LAI l’indice de surface foliaire de la canopée. La réponse de la conductance GCAN à des 
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Fig. VII.7. Réponse de la conductance aérodynamique canopée-atmosphère à des variations de 
hauteur des arbres (H) et de vitesse du vent (u). Deux conductances sont présentées, l’une 
estimée à partir des équations du modèle CASTANEA et utilisée dans la version modifiée de 
MAESPA et l’autre estimée à partir des équations de Choudhury & Montheith (C&M, 1988). 
 
VII.3.4. Bilan d’énergie de nuit 
 
Dans la version originale de MAESPA, le flux de chaleur latente en provenance des arbres est 
supposé nul au cours de la nuit. Par conséquent, avec les nouveaux calculs, quand TAIRCAN est 
inférieur à TAIR la nuit, il peut en résulter une valeur négative de déficit de pression de vapeur 
dans la canopée (qui normalement provoquerait donc une condensation). Ce phénomène, qui est 
possible, est en réalité assez limité, car il peut y avoir, pendant la nuit, un flux de chaleur latente 
en provenance de chaque voxel i (EV,i). Il est estimé dans la nouvelle version à partir de 
l’équation de Penman-Monteith (comme pendant la journée) : 
 
 
      
             
         
 (41) 
où λ est la chaleur latente de la vapeur d’eau, s la pente de la relation entre la pression de vapeur 
saturante et la température, RV,i le rayonnement net du voxel i, gB la conductance de la couche 
limite, et gV la conductance totale à la vapeur d’eau, fonction de gB et de la conductance des 
stomates. Les équations de Jones (1992) pour calculer la conductance de la couche limite (gB) 
pour chaque voxel sont présentées en Annexe 1. 
 
Pendant la nuit, la conductance des stomates est supposée égale à la conductance minimale des 
stomates quand il n’y a pas de photosynthèse (g0). Le rayonnement net à l’échelle du voxel est 
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supposé égal au rayonnement thermique absorbé (grandes longueurs d’onde) estimé à parti des 
mêmes équations que pendant la journée (section VII.2.1). 
 
De la même manière que durant la journée, le flux de chaleur sensible en provenance du voxel i 
(HV,i) est estimé à partir de la relation : 
 




VII.4. Conclusion sur les modifications de MAESPA  
 
En conclusion, les modifications apportées à la version originale de MAESPA sont : 
- L’utilisation de la température et de la pression de vapeur à l’intérieur de la canopée dans les 
calculs, au lieu de la pression d’air et de vapeur mesurée à une hauteur de référence (souvent au-
dessus de la canopée) 
- Le calcul de rayonnement thermique dans la végétation en tenant compte de la température de 
la feuille et en utilisant la réflexion multiple entre les couches 
- Le bilan radiatif du sol a été modifié pour introduire deux températures, la température de 
surface du sol et la température du sol juste en dessous du sol sec d’épaisseur variable. 
- Modification de la conductance aérodynamique entre le sol et l’air à l’intérieur de canopée, 
ainsi que de la conductance aérodynamique entre la canopée et l’air au-dessus de la canopée 
- Pendant la nuit, un flux de chaleur latente de la canopée est simulé sur la base de Penman-
Monteith, en utilisant la valeur minimum de la conductance stomatique  
 
Ces modifications ont nécessité l’introduction d’une nouvelle boucle d’itération dans le modèle. 
Les calcules originellement fait chaque demi-heure dans le modèle MAESPA sont réalisées 
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VII.5. Simulations et test de la nouvelle version de MAESPA, description du site d’étude  
 
Le modèle a été testé sur une plantation d’Eucalyptus de 90 ha située dans le sud du Brésil (État 
de São Paulo), à 22° 58' 4" S et 48° 43' 40" W, 750 m au-dessus de la mer, et géré par le projet 
EucFlux (http://www.ipef.br/eucflux/en/). Un clone E. grandis hautement productif a été planté 
en novembre 2009 à une distance moyenne de 3 mètres dans l’interligne et deux mètres dans la 
ligne (soit 1666 arbres ha
-1
). Les pratiques sylvicoles habituelles dans les plantations 
commerciales d’Eucalyptus sont suivies lors de la rotation (Gonçalves et al., 2013). Les 
plantations d’Eucalyptus au Brésil, et en particulier dans cette région, sont parmi les forêts les 
plus productives au monde (Nouvellon et al., 2012). Quatre placettes permanentes de 84 arbres 
ont été inventoriées à 5, 6, 9, 12, 15, 18, 21, 25, 31 et 37 mois pour mesurer la hauteur des arbres 
et le diamètre à hauteur de poitrine (DBH). Des échantillonnages destructifs de 10 arbres à 
chaque date ont été menés pour établir des relations allométriques pour estimer la surface de 
feuille les diamètres de couronne et la hauteur de couronne de chaque arbre, à partir de leur 
DBH. Ces relations sont appliquées sur les 84 arbres des placettes permanentes pour paramétrer 
la maquette utilisée dans MAESPA. Les simulations de flux de chaleur latente et de flux de 
chaleur sensible ont été testées avec des mesures provenant d’une tour eddy-covariance. Les 
simulations de températures du sol ont été comparées aux mesures réalisées à 16, 32 et 64 cm de 
profondeur au cours de la croissance. 
 
Le modèle MAESPA a été paramétré de manière similaire aux simulations réalisées dans le 
chapitre V (Réponse du fonctionnement hydrique des plantations d’Eucalyptus aux variations 
saisonnières). Des simulations ont été effectuées sur les placettes sur des périodes d’un mois à 9, 
12, 21, 24, 33 et 36 mois (pas de temps de 30 minutes). Les simulations effectuées à 9, 21 et 31 
mois correspondent à des périodes de fin de saisons sèches (mois de septembre des années 2010, 
2011 et 2012) tandis que les autres correspondent à des périodes pendant saisons des pluies 
(mois de décembre 2010, 2011 et 2012). Les valeurs de contenu en eau du sol ont été initialisées 
aux valeurs des mesures à chaque début de mois jusqu’à 10 m de profondeur, ainsi que celles de 
température du sol jusqu’à 64cm. Nous avons introduit des conditions limites sur TAIRCAN et 
VPAIRCAN : le maximum et le minimum de TAIRCAN ont été fixés comme TAIR - 15 °C et TAIR + 
15 °C, le maximum de VPAIRCAN a été fixé comme la pression de vapeur à saturation pour une 
température de l’air donnée et le minimum a été fixé comme 1 Pa. Les flux de chaleur latente (E) 
et sensible (H) simulés à l’échelle du peuplement ont été analysés, ainsi que les différences entre 
la température de l’air au-dessus de la canopée (TAIR), la température de l’air au sein de la 
canopée (TAIRCAN) et la température moyenne des feuilles de la canopée (TCAN), l’humidité 
relative dans l’air au-dessus de la canopée (RHAIR) et celle dans l’air à l’intérieur de la canopée 
(RHAIRCAN). Les températures du sol ont été également comparées aux mesures. Pour simplifier 
les comparaisons, nous avons dans un premier temps comparé les moyennes mensuelles des 
valeurs semi-horaires.  
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L’humidité relative dans l’air est calculée à partir de la pression de vapeur dans l’air (VPAIR) et la 
pression de vapeur dans l’air à saturation (VPSAT) :  
 
 
         
                 




La pression de vapeur à saturation est dépendante de la température de l’air suivant la relation de 
Jones (1992) : 
 
 
                      
            
            
  
(44) 
VII.6. Résultats et discussion 
 




Fig. VII.8. Évolution moyenne des flux de chaleur latente (E) et sensible (H) au cours d’une 
journée pendant des saisons humides (à 1, 2 et 3 ans) et pendant des saisons sèches (à 0.8,1.8 et 
2.8 ans) dans une plantation d’Eucalyptus. Les courbes en noir représentent les valeurs 
mesurées par la tour eddy-covariance sur le site d’étude. Les flux horaires ont été moyennés sur 
un mois et les zones claires correspondent à l’écart-type observé au cours de ce mois. 
 
La dynamique journalière moyenne des flux de chaleur latente (E) et sensible (H) à l’échelle de 
la plantation est bien représentée par rapport aux mesures obtenues sur la tour eddy-covariance, 
avec des flux H plus important en saison sèche et des flux E plus important en saison humide 
(Fig. VII.8). Les flux E sont bien simulés, quel que soit l’âge de la plantation. La racine carrée 
des erreurs moyennes (RMSE) sur l’ensemble des simulations est de 80 W m-2 et est 
Chapitre VII 
 
Page 178  
 
relativement constante pour les différents mois de simulation, avec une valeur minimale de 60 
W m
-2
 à 2 ans et une valeur maximale de 104 W m
-2
 à 3 ans. Les simulations des flux de chaleur 
sensible sont variables selon l’âge de la plantation et la saison considérée. Les simulations sont 
moins bonnes que pour E, avec une surestimation en saison humide et en saison sèche, y compris 
la nuit. Néanmoins, le RMSE global pour les simulations de H est relativement faible (69 W m
-2
) 
et varie selon les mois considérés de 45 W m
-2
 (1 an) à 87 W m
-2
 (3 ans). Le modèle 
MAESTRA/MAESPA a déjà été validé avec succès sur l’évapotranspiration des plantations 
d’Eucalyptus (Christina et al., 2015), mais également sur la transpiration des arbres pour 
différentes espèces (Bauerle et al., 2002; Bowden & Bauerle, 2008; Barnard & Bauerle, 2013). 




Fig. VII.9. Évolution moyenne des flux de chaleur latente (E) et sensible (H) au cours d’une 
journée pendant des saisons humides (à 1, 2 et 3 ans) et pendant des saisons sèches (à 0.8,1.8 et 
2.8 ans) dans une plantation d’Eucalyptus en utilisant l’ancienne version de MAESPA. Notez 
que cette ancienne version ne correspond pas à la version utilisée dans les différents articles de 
cette thèse, mais à la version originellement publiée. 
.  
La nouvelle version du modèle augmente fortement la qualité des simulations de flux sensibles, 
mais également pour les flux latents (Fig. VII.9). Alors que la version originale de MAESPA 
pouvait présenter une surestimation des flux H de plus de 80 % (Fig. VII.9), la nouvelle 
approche développée dans ce chapitre permet une bien meilleure simulation des flux de chaleur 
sensible à l’échelle de la plantation, même si des travaux supplémentaires doivent être réalisés 
pour mieux comprendre les différences observées par rapport aux mesures de certains mois 
(exemple à 3 ans) et la grande variabilité journalière observée. 
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Notez que la version « old » présentée ici ne correspond pas à la version du modèle utilisé 
dans les différents articles de cette thèse, mais à la version originale de MAESPA (Duursma 
& Medlyn, 2012). La version de MAESPA utilisée dans les différents articles de cette thèse 
avait été modifiée pour améliorer la simulation des flux latents dans le modèle 
(conductances aérodynamiques,...). Cette version « intermédiaire » est présentée en 
annexe 1. 
 
VII.6.2. Dynamique horaire des températures de l’air dans la canopée et des feuilles dans 
des plantations d’Eucalyptus 
 
 
Fig. VII.10. Évolution moyenne de la température de l’air au-dessus de la canopée (TAIR), de la 
température de l’air dans la canopée (TAIRCAN) et de la température moyenne des feuilles de la 
canopée (TCAN) au cours d’une journée pendant des saisons humides (à 1, 2 et 3 ans) et pendant 
des saisons sèches (à 0.8,1.8 et 2.8 ans) dans une plantation d’Eucalyptus. Les différences de 
température entre TAIRCAN et TCAN ainsi qu'entre TCAN et TAIRCAN sont présentées au cours de la 
journée. Les valeurs de température chaque demi-heure ont été moyennées sur un mois et les 
zones claires correspondent à l’écart-type observé au cours de ce mois. 
 
La température des feuilles de la canopée peut atteindre des températures bien supérieures à la 
température de l’air dans les plantations d’Eucalyptus (Fig. VII.10.). La différence entre 
température de la canopée (TCAN) et température de l’air au-dessus de la canopée (TAIR) 
augmente rapidement en début de journée jusqu’à midi et diminue ensuite dans l’après-midi. En 
fin de journée où la nuit TCAN devient parfois plus faible que la température de l’air. La 
différence entre TAIR et la température de l’air dans la canopée à midi (TAIRCAN) est relativement 
constante entre les saisons (~6 °C), mais la différence entre TAIRCAN et TCAN varie selon la 
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saison, avec une différence de ~0.3 °C pendant les saisons humides à midi contre une différence 
de ~0.5 °C pendant les saisons sèches. Les fortes différences entre TCAN et TAIR ont été observées 
dans de nombreux types de forêts ou plantations comme les forêts subalpines de Douglas (~6 °C, 
Martin et al., 1999), des plantations d’Érable rouge (~2 °C, Bauerle & Bowden, 2011), des 
plantations de Plaqueminier et de Citrus (jusqu’à 4 °C de différence, Ballester et al., 2013). Des 
études précédentes ont montré que cette différence de température avait tendance à augmenter 
pour de faibles valeurs de conductance stomatique (Schymanski et al., 2013) ou de faibles 
quantités en eau dans le sol (Ballester et al., 2013) ce que confirme notre étude où la différence 
augmente avec la saison sèche. 
 
Fig. VII.11. Exemple de variation verticale des températures des feuilles au sein de la canopée. 
Les différents points présentent les températures de feuille dans différents voxel pour un arbre 
moyen de 2 ans à midi en décembre 2011 
 
De manière similaire à Zweifel et al. 52002) et Harley et al. 51996), on observe une 
augmentation de la température des feuilles vers le haut de la canopée (Fig VII.11.). Néanmoins, 
alors que plusieurs degrés de différences ont été observés dans leurs études, notre gradient se 
limite à ~1 °C de différence entre le bas et le haut de la couronne. Cette variation plus faible peut 
s’expliquer par notre hypothèse de départ supposant la température de l’air uniforme dans la 
canopée. 
Pour valider la différence de température entre les feuilles et l’air au-dessus de la canopée, des 
mesures de température de la canopée d’un arbre seront réalisées sur le site EucFlux à partir de 
caméras thermographiques infrarouges. Cette technique a déjà été utilisée avec succès pour 
mesurer la température de la canopée d’autres espèces plantées (Ballester et al., 2013). 
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VII.6.3. Dynamique horaire de l’humidité relative de l’air dans le couvert 
 
Fig. VII.12. Évolution moyenne au cours d’une journée d’humidité relative dans l’air au-dessus 
de la canopée (RHAIR mesuré) et d’humidité relative dans l’air de la canopée (RHAIRCAN, simulé) 
pendant des saisons humides (à 1, 2 et 3 ans) et pendant des saisons sèches (à 0.8,1.8 et 2.8 ans) 
dans une plantation d’Eucalyptus. Les valeurs d’humidité chaque demi-heure ont été moyennées 
sur un mois et les zones claires correspondent à l’écart-type observé au cours de ce mois.  
 
Dans un livre publié en 1937, Raber (1937) ont rassemblé un ensemble de données révélant une 
humidité de l’air plus importante à l’intérieur des forêts par rapport à des terrains nus. Des 
augmentations, de 1 à 13 %, furent observées dans divers types de forêts (hêtres, épicéas, pins, 
mélèzes) dans différentes régions d’Europe ou des États-Unis, pour des forêts âgées. Des 
mesures réalisées sous la canopée dans différents écosystèmes forestiers en Suisse ont montré 
une humidité journalière en moyenne 5.1 % supérieur à l’humidité de l’air (von Arx et al., 2012). 
Nos résultats de simulations ne vont pas vraiment dans ce sens (Fig. VII.12). Malgré une 
pression de vapeur dans la canopée qui peut être supérieure à la pression de vapeur dans l’air au-
dessus de la canopée au cours de la journée, on n’observe pas toujours une augmentation de 
l’humidité relative dans la canopée. Cela peut en partie s’expliquer par le fait que l’humidité 
relative est fortement dépendante de la température de l’air, qui elle varie fortement. Pour 
illustrer ce phénomène, nous pouvons utiliser l’étude de (Hardwick et al., 2015) portant sur la 
variabilité du microclimat pour différents types de forêts tropicales à Bornéo. Ils ont ainsi montré 
que plus la canopée était haute, plus l’humidité relative avait tendance à chuter en milieu de 
journée. Mais en réalité, comme ce fut montré, ce phénomène résultait uniquement de la 
température de l’air, l’humidité spécifique étant constante pour les différentes canopées. 
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VII.6.4. Dynamique horaire des températures du sol 
 
La température moyenne à la surface du sol (TSOILDRY) peut atteindre des valeurs supérieures à la 
température de l’air dans la canopée (TAIRCAN, Fig. VII.13). La différence entre TAIRCAN et 
TSOILDRY peut atteindre jusqu’à 5 °C dans nos simulations pour une jeune plantation (1 an) et 
diminue rapidement avec la croissance des arbres (quelques °C de différence à 3 ans). TSOILDRY 
diminue rapidement en fin de journée et devient inférieur à la température de l’air. La diminution 
très importante de la différence de température entre le sol de surface et l’air dans la canopée 
peut révéler une limite de l’approche de Choudhury & Monteith (1988) pour l’estimation de la 
conductance aérodynamique entre le sol et l’air dans la canopée. En effet, il est possible que 
cette équation établie pour des cultures ne s’applique pas bien à notre écosystème forestier. Des 
alternatives seront étudiées à l’issu de la thèse. 
 
Fig. VII.13. Évolution moyenne au cours d’une journée de la température de la couche sèche 
superficielle de sol (TSOILDRY), de la température du sol dans la première couche humide (TSOIL,1) 
et de la température de l’air dans de la canopée (TAIRCAN) pendant des saisons humides (à 1, 2 et 
3 ans) et pendant des saisons sèches (à 0.8,1.8 et 2.8 ans) dans une plantation d’Eucalyptus. Les 
valeurs de température semi-horaires ont été moyennées sur un mois et les zones claires 








Fig. VII.14. Comparaison des évolutions des températures du sol simulées et mesurées dans les 
deux premières couches de sol pendant les saisons humides. La température mesurée à 16 cm est 
utilisée comme point de comparaison pour la première couche simulée,(0-30cm) (couche 
« humide »). La moyenne des températures mesurées à 32 et 64 cm est utilisée comme point de 
comparaison pour la deuxième couche simulée (30-60cm). Les évolutions de températures sont 
présentées pour 3 mois à 1, 2 et 3 ans, mais les différences entre les valeurs simulées et 
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Les comparaisons des températures simulées et mesurées pour les deux couches de 0-30 et 30-
60 cm montrent qu’un décalage se creuse au cours des simulations (Fig. VII.14). Les variations 
de température simulées dans le sol sont beaucoup plus fortes que les variations des températures 
mesurées. Cette comparaison est la première tentative de validation du modèle 
MAESTRA/MAESPA pour la dynamique des températures dans le sol, et elle nous indique une 
potentielle limite du modèle pour les transferts de chaleur dans le sol. La température des sols 
« profonds » est influencée par le transfert de chaleur dans le sol (Qc↓, équation 26) qui est 
dépendant de la conductivité thermique du sol. La conductivité thermique dans le modèle 
MAESPA est calculée suivant de Lu et al. (2007) qui prend en compte une conductivité dans le 
sol saturé en eau et une conductivité dans un sol sec (annexe 1, équation 54). Cette conductivité 
thermique semble être surestimée dans nos simulations, car elle conduit à un transfert de chaleur 
trop rapide. Des études supplémentaires seront nécessaires pour améliorer ce transfert d’énergie 




En conclusion, la nouvelle approche introduite dans MAESPA permet de mieux prendre en 
compte l’interaction qui existe entre les feuilles et l’air avoisinant les feuilles, tant au niveau de 
la température que de la pression de vapeur d’eau dans la canopée. Même si cette approche 
relativement simple ne permet pas de simuler un gradient vertical de température dans l’air de la 
canopée, elle permet de simuler de manière satisfaisante tant les flux de chaleur latente que 
sensible dans des plantations relativement homogènes d’Eucalyptus. Bien qu’elle semble encore 
incomplète, cette approche présente des améliorations satisfaites sur le bilan énergétique de la 
plantation. Des études supplémentaires sont néanmoins nécessaires pour mieux simuler 
l’interaction entre la température de l’air dans la canopée, la température à la surface du sol et le 
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VIII.1. Évolution du fonctionnement des plantations d’Eucalyptus au cours de leur croissance  
 
 
Les plantations clonales d’Eucalyptus sont généralement perçues comme des écosystèmes 
homogènes. Pourtant, même au sein de ces plantations clonales, la variabilité de la croissance 
d’un seul arbre est l’intégration complexe de nombreux mécanismes, tels que le déterminisme 
génétique, les processus de compétition, ou la variabilité des conditions climatiques et des 
propriétés du sol. Ces variabilités locales, influençant le fonctionnement de l’arbre, ont des 
répercussions à l’échelle de la plantation, ce qui a conduit Binkley et al. (2013) à déclarer que 
« peut-être la question la plus fondamentale dans l’étude des écosystèmes forestiers est pourquoi 
un arbre croît plus vite que les autres ». Les ressources (lumière, eau et nutriments) disponibles 
pour des arbres individuels diffèrent généralement entre eux et varient dans le temps et l’espace, 
en raison de la compétition avec les autres arbres et de la variabilité des conditions locales. 
Ainsi, des peuplements forestiers peuvent connaître des changements drastiques dans la 
disponibilité en ressources en raison de pratiques culturales (fertilisation, élimination du sous-
étage…), d’évènements climatiques, avec une forte variabilité intra-parcelle liée à des variations 
spatiales des propriétés des sols. 
 
 
La croissance d’un arbre dans une plantation va être en partie dirigée par sa productivité 
primaire brute (GPP) qui résulte de sa capacité à absorber le rayonnement photosynthétiquement 
actif (aPAR) et à utiliser ce rayonnement pour synthétiser des carbohydrates à travers la 
photosynthèse. En plus de la quantité de lumière disponible et absorbée, la GPP d’un arbre est 
donc dépendante de son efficience à convertir la lumière en photosynthèse, on parle alors 
d’efficience d’utilisation de la lumière pour l’assimilation du carbone (LUEC = aPAR/GPP). La 
capacité de croissance d’un arbre est également dépendante de sa capacité à maintenir un statut 
hydrique adéquate face aux variations de disponibilité en eau dans le sol. Les variations de 
conditions climatiques, de sol ou des caractéristiques morphologiques et physiologiques des 
arbres vont donc être déterminantes sur le fonctionnement carboné et hydrique d’un arbre au sein 
d’une plantation. La Fig. VIII.1 illustre l’influence de la variabilité de traits morphologiques des 
Eucalyptus (surface foliaire et distribution dans l’espace des feuilles) sur leur capacité à absorber 
la lumière.  
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Fig. VIII.1. Illustration des conséquences des caractéristiques des couronnes de deux clones 
d’Eucalyptus sur la quantité de rayonnement intercepté par les arbres dans une plantation. La 
photographie représente la limite entre deux parcelles où furent plantés deux clones 
d’Eucalyptus différents (mêmes âges) sur le site EucFlux (SP, Brésil). La surface d’ombre au sol 
reflète le niveau d’interception de la lumière par les arbres. 
 
 
VIII.1.1. Réponse des plantations d’Eucalyptus aux variations climatiques saisonnières 
 
Dans les régions tropicales, comme au Brésil, les plantations forestières d’Eucalyptus 
font face à de fortes variations climatiques au cours de leur croissance. Dans le sud-est du Brésil, 
région étudiée dans cette thèse, ces variations se traduisent par une alternance de saisons des 
pluies et de saisons sèches. Environ 85 % des précipitations annuelles sont concentrées d’octobre 
à mai au cours de la saison des pluies. De plus, la saison des pluies (octobre à mai) est associée à 
des températures et des humidités de l’air en moyenne plus élevées (~22 ° C et 75 % d’humidité) 
que la saison sèche (~16 °C et 30 % d’humidité). Cette variabilité a de fortes conséquences sur le 
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 Influence des saisons sur le fonctionnement carboné des Eucalyptus 
 
Le fonctionnement carboné des plantations d’Eucalyptus est fortement influencé par 
l’alternance des saisons et les conditions climatiques associées. Au cours de leur croissance, la 
GPP des Eucalyptus diminue pendant les saisons sèches (Battie-Laclau et al., 2014 ; chapitre 
IV), ce qui s’explique par une diminution du rayonnement absorbé (aPAR), sous l’influence 
d’une diminution du LAI (Battie-Laclau et al., 2014a), mais parfois également en raison d’une 
diminution du LUEC (chapitre IV). La diminution de l’aPAR résulte également de la diminution 
du rayonnement global observé pendant les saisons sèches (une variable climatique présentant 
une forte influence sur la GPP des arbres, Chapitre III). Enfin, la GPP des Eucalyptus est 
également influencée par le contenu en eau du sol (SWC, chapitre III), qui diminue en saison 
sèche (chapitre V). En effet, une diminution de la conductance stomatique est observée durant 
ces périodes (Battie-Laclau et al., 2014a). Néanmoins, en raison du comportement 
isohydrodynamique des Eucalyptus (discuté dans la section suivante), la diminution de la 
conductance stomatique reste faible et permet le maintien d’une photosynthèse importante au 
cours de la saison sèche. L’influence des variations climatiques à l’échelle annuelle sur la 
variabilité de la GPP des forêts est bien documentée dans d’autres régions du globe et pour 
divers types de forêt (Goldstein et al., 2000; Dunn et al., 2007; Chen et al., 2008; Delpierre et 
al., 2012). Dans les forêts européennes, Delpierre et al. (2012) ont ainsi montré que les 
variations de rayonnement incident, de température ou encore d’humidité de l’air sont des 
facteurs souvent plus importants que les processus biologiques pour expliquer la variabilité des 
flux annuels de carbone. 
À une échelle de temps plus fine, la variabilité climatique va également influencer le 
fonctionnement carboné des Eucalyptus. Par exemple, la fraction de rayonnement direct (FBEAM) 
peut varier très rapidement au cours de la journée, à la suite d’un passage nuageux par exemple. 
Les analyses du modèle MAESPA dans le chapitre III ont montré que ce paramètre a une très 
forte influence sur la GPP journalière des arbres, à travers une augmentation du LUEC pour des 
lumières diffuses. Ainsi, Alton et al. (2007) ont montré que pour 3 différents types de forêts 
(boréale, tempérée ou tropicale), l’efficience d’utilisation de la lumière pouvait être de 6 à 33 % 
plus élevée quand le rayonnement est dominé par de la lumière diffuse. Ce phénomène 
s’explique en partie par le fait que la lumière diffuse a tendance à moins entrainer la saturation 
de la photosynthèse dans la canopée (Gu, 2002). De manière surprenante, une augmentation de 
23 % de la photosynthèse de forêts de feuillus a ainsi été observée en 1992 à la suite de 
l’éruption du volcan Pinatubo aux Philippines (Gu et al., 2003). Néanmoins, l’effet du FBEAM sur 
GPP est controversé parce que, même si la lumière diffuse a tendance à augmenter l’efficience 
d’utilisation de la lumière, elle tend également à diminuer le rayonnement global (RAD) et par 
conséquent la GPP. Nos résultats en plantation d’Eucalyptus sont donc cohérents avec les études 
menées dans d’autres types de forêts en soulignant le rôle important du type de rayonnement 
(direct ou diffus) sur les flux de C dans les écosystèmes forestiers. 
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 Influence des saisons sur le fonctionnement hydrique des Eucalyptus 
 
De manière similaire à la photosynthèse, cette thèse a montré une forte influence des 
alternances saisonnières sur la transpiration des arbres. La transpiration des Eucalyptus est 
fortement influencée par le régime de précipitation. Ainsi, après la fermeture de la canopée (à 
l’âge de 2 ans), les transpirations sont environ moitié moindre pendant les saisons sèches 
(3 mm jour
-1
) comparées aux saisons des pluies (6 mm jour
-1
, chapitre V). Ces diminutions de 
transpiration sont associées à des diminutions de conductances stomatiques au cours des saisons 
sèches (Battie-Laclau et al., 2014a), mais pas nécessairement à une augmentation du stress 
hydrique (chapitre VI). Les Eucalyptus présentent un comportement isohydrodynamique qui 
permet de réduire le stress hydrique au cours des saisons sèches tout en maintenant une 
croissance forte (Franks et al., 2007). Ce comportement se caractérise par un gradient de 
potentiel hydrique entre les racines et les feuilles relativement constant au cours du temps, 
malgré de larges fluctuations d’humidité du sol et de demande atmosphérique en eau (comme 
observé dans Battie-Laclau et al., 2014, annexe 3). Les Eucalyptus répondent à des variations de 
potentiel dans le sol et de pression de vapeur dans l’air afin de maintenir l’intégrité du xylème 
pour le transport de l’eau. Ce comportement isohydrodynamique permet aux Eucalyptus de 
maintenir des valeurs relativement fortes de conductances stomatiques et de LAI (et donc de 
GPP) au cours des saisons sèches, mais nécessite cependant de forts prélèvements en eau dans le 
sol. 
L’étude présentée dans le chapitre V révèle que les Eucalyptus maintiennent une forte 
transpiration et GPP au cours des saisons sèches en prélevant de grandes quantités d’eau dans le 
sol. La croissance rapide des racines d’Eucalyptus en profondeur (Christina et al., 2011) permet 
d’avoir accès à l’eau stockée en profondeur après la coupe rase du peuplement précédent et 
pendant la première saison des pluies, puis d’avoir accès à une nappe phréatique située à une 
douzaine de mètres de profondeur après seulement 3 années de croissance. Ainsi sur 5 années de 
croissance, 35 % de l’eau transpirée pendant les saisons sèches est prélevée entre 6 et 10 m de 
profondeur et 7 % au-dessous de 10 m. Ces valeurs sont néanmoins très variables au cours du 
temps et peuvent atteindre 52 % entre 6 m et 10 m (3e année de croissance) et 15 % au-dessous 
de 10 m (4e année de croissance). Cette étude est cohérente avec des études antérieures 
suggérant que l’absorption de l’eau par les racines profondes représente une adaptation efficace 
aux variations saisonnières des précipitations pour les forêts tropicales (Nepstad et al., 1994; 
Moreira et al., 2000; Romero-Saltos et al., 2005; Malhi et al., 2009; Stahl et al., 2013). La 
stratégie d’évitement de la sécheresse impliquant un enracinement profond dans les forêts 
d’Eucalyptus a également été observée dans d’autres régions comme l’Australie (Robinson et al., 
2006) ou l’Afrique du Sud (Dye, 1996), mais également pour d’autres types de forêts. En effet, 
des forêts dans l’État de Pará en Amazonie brésilienne maintiennent également leur transpiration 
pendant des saisons sèches de 5 mois en absorbant l’eau dans le sol à des profondeurs > 8 m 
(Nepstad et al., 1994). Ainsi, l’absorption de l’eau dans des sols de 5 à 11 m de profondeur a été 
estimée à environ 10 % de la demande en eau dans certaines forêts amazoniennes (Markewitz et 
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al., 2010). Ce phénomène pourrait être facilité par une conductivité hydraulique des racines 
profondes supérieures à celle des racines superficielles, tel qu’observé dans les forêts de Quercus 
en raison d’une régulation positive de l’activité des aquaporines (Johnson et al., 2014). 
Néanmoins, l’importance de ces variations de conductivité hydraulique des racines en 
profondeur est encore controversée (Vadez, 2014). 
 
VIII.1.2. Importance du stockage de l’eau dans les couches profondes du sol 
 
 Influence du stockage d’eau en profondeur sur la croissance et la mortalité des arbres 
 
La contribution de l’eau emmagasinée dans le sol après la coupe de la plantation 
précédente et pendant la première saison des pluies est essentielle pour satisfaire la forte 
demande hydrique des arbres jusqu’à la fermeture du houppier, après environ deux années de 
croissance (chapitre V). Le pic de production primaire aérienne des Eucalyptus est généralement 
observé au cours des deuxièmes et troisièmes années de croissance (Stape et al., 2010; 
Nouvellon et al., 2012), correspondant à la période où la quantité d’eau stockée en profondeur 
après la coupe rase précédente est utilisée. De plus, la contribution de l’eau stockée dans le sol 
semble essentielle pour la survie des arbres dans des régions présentant des sécheresses annuelles 
marquées. Une relation entre la mortalité des arbres et les capacités de stockage en eau du sol a 
été observée dans des plantations d’Eucalyptus en Australie (Harper et al., 2009), mais 
également dans des plantations de Pinus (McGrath et al., 1991). Les plantations d’Eucalyptus 
dans des zones à pluviométrie favorable (autour de 1500 mm an
-1
) au Brésil limitent ainsi 
fortement leur stress hydrique en accédant à des stocks d’eau importants dans les couches 
profondes de sol (chapitre VI). En Australie, une relation entre la capacité de stockage de l’eau 
dans le sol et le stress hydrique a été observée dans les plantations d’Eucalyptus (Harper et al., 
2009). Alors que le pourcentage de survie des arbres à 5 ans a été estimé à plus de 75 % dans des 
sols de plus de 2 m de profondeur, il est tombé à environ 40 % pour les sols avec une profondeur 
maximale de 2 m. Ces observations suggèrent que la croissance des arbres dans les plantations 
est fortement liée à la profondeur de sol des sites sélectionnés (Harper et al., 2014). Les 
Eucalyptus au sein de plantations très productives se sont avérés être très sensibles à la 
sécheresse après 3-4 ans de croissance en Australie (Harper et al., 2014) en raison de 
l’assèchement du sol en profondeur. Au contraire, des plantations avec des densités inférieures 
d’arbres par hectare montrent un taux de survie plus élevé en raison d’un moindre prélèvement 
d’eau par unité surface de sol. En conséquence, une réduction des densités de plantation et une 
réduction de la durée des rotations pourraient améliorer la survie des arbres dans les forêts 
plantées au cours de sécheresses exceptionnelles en augmentant le stockage d’eau gravitaire dans 
les couches profondes des sols. Néanmoins, l’effet d’une diminution des densités des plantations 
pourrait être limité, car la plasticité des Eucalyptus conduirait à une plus grande surface de 
feuilles par arbre (Le Maire et al., 2013). 
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 Interaction entre plantations d’Eucalyptus et nappe phréatique 
 
Dans de nombreuses régions du globe, l’eau souterraine est une source essentielle en eau 
pour de nombreuses espèces de plante (Lowry & Loheide, 2010; Orellana et al., 2012). Ainsi la 
profondeur des nappes phréatiques affecte les traits structurels et fonctionnels des forêts 
(Zolfaghar et al., 2014). Cependant, l’interaction entre les eaux souterraines et la physiologie des 
arbres est encore mal comprise en partie en raison de la capacité limitée des modèles actuels à 
simuler les interactions entre la nappe phréatique et la végétation (Soylu et al., 2014). 
L’approche de modélisation présentée dans le chapitre V est une approche simple visant à 
quantifier l’eau prélevée dans la nappe phréatique au cours d’une rotation dans une plantation 
d’Eucalyptus.  
 
La capacité des Eucalyptus à accéder à la nappe phréatique apparait comme un facteur 
important pour éviter un stress hydrique trop intense surtout en fin de rotation (chapitres V et 
VI). Bien que la quantité d’eau prélevée dans la nappe phréatique (ou à proximité) ne représente 
en moyenne que 5 % de la demande en eau après fermeture de la canopée dans les plantations au 
Brésil, elle est parfois la seule source d’eau disponible par les plantes lors de périodes sèches 
(chapitre V). De manière similaire, des plantations d’Eucalyptus de 21 ans en Australie 
prélevaient autour de 15 % de leur demande annuelle en eau à proximité d’une nappe phréatique 
peu profonde (5-6 m) dans des régions à faible précipitation (465 mm an
-1
, Feikema et al., 2010). 
En comparaison, des prélèvements dans une nappe à ~6 m de profondeur pouvant représenter 
plus de 50 % de la transpiration annuelle ont été observés dans des plantations de Pinus et 
d’Eucalyptus dans le sud de l’Australie, permettant ainsi à la transpiration de dépasser les 
quantités de pluie (630 mm an
-1
, (Benyon et al., 2006). Au contraire, une baisse des nappes 
phréatiques peu profondes en dessous de la zone d’enracinement peut conduire à une 
augmentation rapide du stress hydrique de la plante, une croissance réduite et une mortalité 
accrue (Scott et al., 1999, 2000; Rood et al., 2000; Sperry et al., 2002). L’absorption de l’eau en 
profondeur ou dans la nappe phréatique peut contribuer à la redistribution hydraulique des 
racines (Scholz et al., 2008) qui a un rôle important dans l’alimentation hydrique de nombreuses 
forêts tropicales (Alton, 2014), en particulier au cours des saisons sèches (Domec et al., 2010; 
Wang et al., 2010). Ce phénomène n’a pas été étudié directement dans cette thèse du fait des 
limites du modèle MAESPA. Cependant, ce phénomène, bien que quantitativement significatif 
(Domec et al., 2010), est peu susceptible de compromettre nos estimations de prélèvement à 
l’échelle de la journée. En effet, ce phénomène, consistant en une redistribution de l’eau dans les 
couches superficielles pendant la nuit, entraine un stockage temporaire de l’eau qui serait alors 
directement absorbé par les arbres de la journée suivante, et préférentiellement. L’influence 
serait donc une utilisation plus rapide de l’eau dès le début de journée que si elle provenait de la 
nappe ou du sol profond. Des travaux sur ce thème seront réalisés sur l’expérimentation 
d’exclusion de pluie d’Itatinga en fin de rotation par une étudiante de post-doc. Des résultats 
préliminaires de flux de sève sur des racines superficielles montrent que des redistributions 
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hydrauliques ont lieu pour certains arbres en fin de nuit, mais les valeurs sont faibles dans tous 
les traitements, même en période sèche. Par conséquent, l’hypothèse d’une influence faible de ce 
processus sur la GPP journalière semble fondée. 
 
VIII.1.3. Réponse à la compétition inter-arbres en plantation clonale d’Eucalyptus 
 
Même au sein d’une plantation clonale d’Eucalyptus, l’environnement compétitif 
immédiat des arbres peut fortement varier et, par conséquent, influencer leur fonctionnement 
hydrique et carboné. L’hétérogénéité peut se créer dès les premiers mois de la plantation, les 
arbres ayant pris de l’avance sur les autres (par exemple, en raison de la microtopographie, du 
sol, de la bouture, etc.) se retrouvant alors en situation de dominance sur les autres au moment de 
la fermeture du couvert. L’hétérogénéité peut aussi venir ultérieurement : défoliation de certains 
arbres par les fourmis, mortalité due aux tempêtes, etc. L’étude de sensibilité du modèle 
MAESPA (chapitre III) révèle l’importance de bien caractériser ce voisinage (représenté ici par 
l’indice de compétition de Hegyi, 1974) pour l’estimation de la GPP et de la transpiration à 
l’échelle d’un arbre. Cet indice de compétition est fondé sur le rapport entre le diamètre du tronc 
à 1,30 m de hauteur pour les arbres voisins et pour l’arbre cible, pondéré par la distance à chaque 
arbre voisin. Ainsi, l’utilisation d’une hauteur unique pour les arbres dans certains modèles au 
lieu de leur taille réelle peut amener à de fortes erreurs sur l’estimation de l’absorption du 
rayonnement ou de la GPP. Des modèles prenant en compte les caractéristiques individuelles des 
arbres, tant en terme de tailles que de positions des arbres, semblent nécessaires pour prévoir de 
façon fiable le développement des peuplements (chapitre III). 
Le statut d’un arbre au sein d’une plantation est lié à son accès aux ressources et à son 
efficience pour leur utilisation. En première approximation, la croissance d’un arbre peut 
simplement être vue comme fonction de sa taille, les arbres dominants grandiraient plus vite que 
les arbres dominés en raison de leur accès préférentiel à la lumière. Mais la croissance d’un arbre 
peut également être fonction de l’efficience d’utilisation des ressources. Ainsi, dans les 
plantations à croissance rapide d’Eucalyptus, les arbres dominants montrent une meilleure 
efficience pour l’utilisation de la lumière et sa conversion en biomasse de tronc (LUES, chapitre 
IV, Christina et al., 2015) au cours des deux premières années de croissance. Des efficiences 
d’utilisation des ressources plus élevées pour les arbres dominants dans les plantations 
d’Eucalyptus furent constatées pour l’efficience d’utilisation de la lumière (Binkley et al., 2010; 
Campoe et al., 2013) et de l’eau (Otto et al., 2014b). Néanmoins, cette observation n’est pas 
systématique. Ainsi, le Maire et al. (2013) n’a pas observé de relations entre le statut de l’arbre 
et une LUES estimée tout au long de la rotation (sur 6 ans de croissance). Nos estimations de 
LUES à différents âges (chapitre IV, Christina et al., 2015) montrent que les différences de LUES 
observées en fonction du statut des arbres dans la plantation interviendraient seulement en début 
de croissance. Ainsi, avant fermeture de la canopée, les différences de LUES résultent d’une 
allocation préférentielle du C dans la production de bois pour les arbres dominants par rapport 
aux arbres dominés (chapitre IV). Après fermeture de la canopée, une allocation du C résultant 
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de la GPP similaire quel que soit le statut de l’arbre explique le fait que LUES varie peu entre les 
arbres d’un même peuplement. 
 
VIII.2. Influence de la fertilisation potassique sur la réponse des plantations d’Eucalyptus à des 
précipitations réduites 
VIII.2.1. Fonctionnement carboné  
 
L’influence forte des régimes de fertilisation et d’approvisionnement en eau (après 
fermeture de la canopée) sur la GPP observée dans nos plantations d’Eucalyptus (chapitre IV, 
Christina et al., 2015) est commune en plantation forestière. Ainsi, une fertilisation a augmenté 
la GPP de 75 % dans des plantations d’E. grandis de 6 ans au Brésil (Epron et al., 2012) et de 
34 % dans des plantations d’E. saligna à Hawaii (Giardina et al., 2003). De manière similaire, 
des expériences d’exclusion de pluie à long terme montrent que la GPP et la production primaire 
nette (NPP) sont sensibles aux distributions de précipitations dans différents écosystèmes (Wu et 
al., 2011), mais cet effet varie fortement en fonction du site d’étude. Une exclusion de 27 % des 
pluies réduit la GPP de 14 % dans des forêts de Quercus ilex en France (Misson et al., 2010) 
alors qu’une exclusion de 35-41 % des précipitations dans la forêt amazonienne brésilienne 
pendant 7 ans a réduit la NPP aérienne jusqu’à 62 % (Brando et al., 2008). Cette variabilité de la 
réponse en fonction du site d’étude a également été soulignée par des études de modélisation. Par 
exemple, Luo et al. (2008) prédisent qu’une réduction de moitié des précipitations, dans les 
écosystèmes forestiers en Europe du Nord, États-Unis et au Brésil, diminuerait la NPP de 10 à 
50 % selon le site. 
Au-delà du simple constat d’une réduction de la productivité des forêts plantées et 
naturelles tropicales sous l’influence de disponibilités contrastées en eau et nutriments, 
l’approche de modélisation présentée dans le chapitre IV (Christina et al., 2015) nous permet de 
séparer les différents facteurs responsables des changements de GPP constatés en réponse aux 
traitements appliqués. La diminution de GPP en réponse à une déficience en K et en eau par 
rapport à un peuplement d’Eucalyptus recevant des apports non limitants en nutriments et une 
pluviométrie annuelle d’environ 1500 mm, résulte d’une diminution tant du rayonnement 
absorbé (aPAR) que d’une diminution de l’efficience d’utilisation de la lumière (LUES). La 
diminution de l’aPAR résulterait essentiellement d’une diminution de LAI (Laclau et al., 2009; 
Epron et al., 2012; Battie-Laclau et al., 2014a; Christina et al., 2015b). De son côté, la 
diminution constatée de l’efficience d’utilisation de la lumière pour l’assimilation du carbone 
(LUEC) en réponse à une carence en K et une réduction de pluie résulte d’une réduction de la 
capacité photosynthétique des arbres ainsi qu’une variation de leur capacité à absorber l’eau dans 
le sol (Christina et al., 2015). La diminution de LUEC sous réduction de pluie résulte également 
directement de la quantité retirée de pluie, mais uniquement pour les plantations fertilisées en K. 
La quantité de pluie retirée par exclusion des pluies n’a, à elle seule, aucun impact sur la LUEC 
et la GPP des plantations non fertilisées (Christina et al., 2015). Une diminution de la capacité 
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photosynthétique pour la conversion de la lumière en énergie fut observée pour des arbres 
tropicaux, du fait de l’augmentation du rendement quantique du photosystème II (Pasquini & 
Santiago, 2012). De manière similaire, une forte réponse des paramètres photosynthétiques à la 
disponibilité en K fut observée chez l’Eucalyptus (Battie-Laclau et al., 2014b), le coton 
(Gerardeaux et al., 2010) ou le riz (Weng et al., 2007). La diminution de LUEC, en réponse à un 
déficit hydrique, pourrait provenir de la dissipation de l’énergie d’excitation à travers des 
procédés autres que photosynthétiques, comme montrés pour des arbres méditerranéens 
(Martinez-Ferri et al., 2000). La diminution de LUEC en réponse à un déficit hydrique et 
potassique peut également provenir d’une réduction de la capacité des arbres à absorber l’eau du 
sol. Dans nos plantations d’Eucalyptus, les arbres furent capables d’absorber l’eau du sol jusqu’à 
des contenus en eau du sol (SWC) plus faibles dans les parcelles avec réduction de pluie que 
dans les parcelles avec pluie non perturbée. En augmentant le stock d’eau dans le sol accessible 
pour les arbres, ce phénomène réduit l’effet négatif de l’exclusion des pluies sur LUEC. Un 
déficit en K entraine le phénomène inverse, l’absorption en eau ne peut pas avoir lieu à des 
humidités du sol aussi faibles que dans un traitement avec apport de K, ce qui diminue la LUEC. 
La capacité des plantes à extraire l’eau du sol dépend aussi de l’exploration des couches de sol 
par les racines fines, qui est très sensible aux disponibilités en éléments nutritifs et en eau. En 
effet, l’effet de la sécheresse sur la croissance des racines dans les couches profondes du sol est 
bien documenté (Dardanelli et al., 1997; Cotrufo et al., 2011), ainsi que l’effet dépressif de la 
carence K sur la biomasse de racines fines (Spollen et al., 1993; Egilla et al., 2001; Sangakkara 
et al., 2010). Des études sur ce thème dans notre expérimentation ont montré que le front 
racinaire des Eucalyptus fertilisés en K atteint, à 36 mois, 17 m dans les parcelles avec réduction 
de pluie et 16 m lorsque la pluie n’est pas perturbée (Bordron, in prep.). Pour des arbres 
déficients en K, le front racinaire atteint 15 m dans les parcelles avec réduction de pluie et 16 m 
lorsque la pluie n’est pas perturbée. Ces informations ainsi que les densités de racines fines 
mesurées tout au long des profils de sols chaque année dans les différents traitements ont permis 
une représentation fine de la dynamique d’exploration du sol par les racines dans les traitements 
étudiés 
Alors que nos travaux et les études décrites dans cette synthèse ont montré une forte 
influence de la réduction des pluies sur la GPP des forêts plantées et fortement fertilisées, les 
résultats présentés dans le chapitre IV (Christina et al., 2015) montrent que l’impact d’une 
réduction des pluies sur la productivité des plantations d’Eucalyptus est quasi nul lorsque la 
carence en K est forte. Le même constat peut être fait en terme de NPP aérienne au cours de 3 
années de croissance sur le même site (Battie-Laclau et al., in prep. ; annexe 3). Même avec un 
tiers de réduction de pluie, les Eucalyptus déficients en K ont une surface foliaire réduite de 
moitié par rapport à des arbres fertilisés ce qui réduit considérablement la transpiration entre 
deux évènements pluvieux. L’accumulation d’eau dans les couches profondes du sol au cours de 
la saison des pluies est donc bien supérieure pour les arbres déficients en K que pour des arbres 
fertilisés ce qui permet de réduire considérablement le stress hydrique pendant la saison sèche 
(chapitre VI). 
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VIII.2.2. Fonctionnement hydrique  
 Transpiration des arbres 
 
Dans les différentes études de cette thèse, nous avons montré que les disponibilités en K 
et en pluie présentaient une influence forte sur le fonctionnement hydrique des Eucalyptus 
(chapitre VI, Battie-Laclau et al., 2014, in prep. ; annexe 3). Tout au long de la croissance des 
arbres, la transpiration a été réduite de moitié dans les plantations déficientes en K. Cette 
diminution est associée à des potentiels foliaires moins négatifs, particulièrement en saison 
sèche, ainsi qu’à des conductances stomatiques plus faibles (Battie-Laclau et al., 2014). En plus 
de l’effet sur les conductances, les faibles transpirations des arbres déficients en K proviennent 
aussi d’une réduction de moitié de la surface foliaire. De manière similaire, une réduction des 
pluies conduit à une diminution de la transpiration et de la conductance stomatique. Cette 
diminution intervient néanmoins plus tard dans la croissance, après fermeture de la canopée (~2 
ans après plantation, chapitre VI). Contrairement à une déficience en K, un déficit en eau induit 
des potentiels foliaires plus négatifs, particulièrement en saison sèche (Battie-Laclau et al., 
2014), révélant un stress hydrique plus fort en période de sécheresse. Les disponibilités en K et 
en eau influencent fortement les patrons de prélèvement hydrique dans le sol (chapitre VI). La 
déficience en K n’influence guère la distribution des racines dans nos plantations d’Eucalyptus, 
mais les prélèvements sont plus superficiels en raison d’une plus faible demande qui permet une 
accumulation d’eau en surface entre deux évènements pluvieux. Au contraire, lorsqu’un tiers des 
pluies est exclu des parcelles, les Eucalyptus doivent prélever l’eau plus profondément, car l’eau 
arrivant en surface est prélevée très rapidement entre deux pluies. De manière similaire à ce qui 
fut montré dans de nombreuses études (Dardanelli et al., 1997; Meier & Christoph, 2008; 
Cotrufo et al., 2011), la croissance des racines dans les couches profondes du sol a augmenté en 
réponse à la réduction de disponibilité en eau due à l’exclusion d’un tiers des pluies. Une forte 
augmentation de la quantité d’eau prélevée dans la nappe phréatique à une profondeur de près de 
15 m est mise en évidence par nos simulations dans les parcelles d’Eucalyptus avec réduction de 
pluies. 
Comme indiqué précédemment pour la lumière, l’efficience d’utilisation de l’eau pour la 
production de biomasse de tronc (WUES) tend à augmenter avec la disponibilité en eau et en K 
(Battie-Laclau et al., in prep ; annexe 3). Néanmoins contrairement à la lumière (LUEC), cette 
augmentation résulte uniquement d’une augmentation de l’allocation du C vers le tronc, car la 
WUE intrinsèque (définie comme le rapport entre la photosynthèse nette des feuilles et leur 
conductance stomatique) ainsi que la WUE instantanée (définie comme le rapport entre la 
photosynthèse nette des feuilles et leur transpiration) ne sont pas impactées par la fertilisation en 
K et le régime de pluie. Une corrélation positive entre WUES et la vitesse de croissance des 
Eucalyptus a été montrée dans d’autres études (Binkley et al., 2004; Stape et al., 2004). 
Les travaux présentés dans cette thèse montrent qu’une réduction d’environ un tiers des 
pluies n’a que peu de conséquences sur la transpiration et les prélèvements hydriques dans le sol 
(chapitre VI) pour des plantations d’Eucalyptus non fertilisées en K au Brésil, ainsi que sur la 
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conductance stomatique et le potentiel hydrique foliaire (Battie-Laclau et al., 2014). Ces résultats 
renforcent le constat fait dans la section précédente que des plantations faiblement fertilisées sont 
beaucoup moins sensibles à une réduction de la disponibilité en eau que des plantations dont la 
croissance n’est pas limitée par la disponibilité en nutriments. 
 
 Stress hydrique des Eucalyptus et controverse concernant l’interaction entre nutrition 
potassique et sécheresse 
 
Les sécheresses associées au courant côtier El Niño peuvent augmenter brutalement la 
mortalité des arbres dans certaines régions tropicales. Ainsi, des études ont montré une 
augmentation de la mortalité des arbres de 2 à 26 % par an à Bornéo (Van Nieuwstadt & Sheil, 
2005), de 1.1 à 1.9 % en Amazonie (Williamson et al., 2000), de 2 à 3 % au Panama (Condit et 
al., 1995) ou encore de 0.9 à 4.3 % en Malaisie (Nakagawa et al., 2000) en raison de ces 
sécheresses. Plus généralement, une réduction des précipitations conduit souvent à une 
augmentation de la mortalité dans les forêts tropicales, comme cela a pu être observé dans des 
expériences de réduction de 40 % des pluies en forêt amazonienne (Brando et al., 2008). Une 
autre étude en forêt amazonienne montre une augmentation de 28 % de la mortalité des arbres à 
la suite d’exclusions de 60 % des pluies pendant les saisons des pluies (Nepstad et al., 2007). 
L’augmentation de la mortalité des arbres était plus importante pour les arbres dominants que 
pour les arbres dominés dans ces forêts (Nepstad et al., 2007). Bien que nos études n’aient pas 
révélé d’augmentation de la mortalité des arbres, une augmentation forte du stress hydrique a été 
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Fig. VIII.2. Diagramme représentant le rôle du potassium dans la résistance à la sécheresse des 
cultures agricoles, issu de la synthèse de Wang et al. (2013) concernant le rôle du potassium 
dans la résistance aux stress biotiques et abiotiques en agriculture. 
 
En agriculture, le K est perçu comme un composé permettant d’augmenter la résistance 
des cultures à la sécheresse (Wang et al., 2013). Le K a en effet des rôles très variés en 
physiologie végétale (Fig. VIII.2). Le K va intervenir dans l’élongation des cellules pendant les 
périodes de sécheresse en stimulant la production de racines (Egilla et al., 2001), et dans le 
maintien de la stabilité des membranes cellulaires, en améliorant la rétention de l’eau dans les 
tissus de la plante (Lindhauer, 1985). Une déficience en K limite l’activité des aquaporines, car 
leur expression est fonctionnellement co-régulée avec l’expression des transporteurs de K pour 
maintenir un état osmotique de la plante approprié pendant des périodes de sécheresse (Liu et al., 
2006). Une nutrition potassique adéquate peut permettre d’utiliser plus efficacement l’eau par 
l’ouverture ou la fermeture rapide et complète des stomates (Dietrich, 2001) et ajuster ainsi de 
manière plus efficace le potentiel osmotique de la plante en période de sécheresse (Marschner, 
2012). 
Néanmoins, cette vision de l’effet bénéfique du K en agriculture n’est pas nécessairement 
valable dans le cas des plantations forestières tropicales. Les études présentées dans le chapitre 
VI montrent que, bien que les plantations d’Eucalyptus fertilisées au Brésil soient relativement 
peu soumises à de forts stress hydriques avec une pluviométrie d’environ 1500 mm an-1, une 
réduction des précipitations peut entrainer une augmentation considérable du stress hydrique 
pour des arbres fortement fertilisés en K. Au contraire, pour les plantations carencées en K, la 
réduction de pluie augmente beaucoup moins le stress hydrique. 
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Nos résultats confirment dans le cas du potassium des résultats obtenus précédemment en 
Australie suggérant qu’une fertilisation réduite en azote permet de diminuer le stress hydrique 
des plantations d’Eucalyptus en période de sécheresse (White et al., 2009). Des augmentations 
de mortalité des arbres ont en effet été montrées pour les plantations d’Eucalyptus en réponse à 
une fertilisation en azote (Stoneman et al., 1997). Malgré les effets bénéfiques d’un apport en 
nutriment, et particulièrement en K, sur la résistance des plantes aux stress abiotiques (Reddy et 
al., 2004), cet effet positif peut compromettre la survie des arbres en cas de sécheresse 
exceptionnelle dans les plantations à croissance rapide. La fertilisation en K augmente la 
production de biomasse et la surface foliaire (Laclau et al., 2009; Epron et al., 2012) ainsi que 
l’activité photosynthétique des feuilles (Battie-Laclau et al., 2014b). En période de sécheresse, 
un tel comportement conduit à des demandes importantes en eau et par conséquent nécessite un 
environnement de sol non limitant en eau (Brando et al., 2008; Muller et al., 2011). Comme nous 
l’avons montré, la conséquence directe d’une forte demande en eau des arbres est une diminution 
rapide des stocks d’eau disponible dans le sol qui peut conduire à des stress hydriques élevés, 
même pendant des saisons des pluies lorsque les précipitations sont limitées. Au contraire, une 
fertilisation suboptimale réduisant le LAI (et donc dans une certaine mesure la production de 
biomasse) diminue le stress hydrique des arbres en augmentant les ressources en eau dans les 
couches profondes du sol, même sous un régime de précipitations réduites d’environ un tiers. 
 
VIII.3. Apports de la thèse pour la modélisation des flux de C et d’eau à l’échelle de l’arbre  
 
Les différents travaux présentés dans cette thèse ont apporté des éléments sur la capacité 
des modèles à l’échelle de l’arbre à simuler la variabilité intra et inter-parcelles dans les 
plantations tropicales.  
Les modèles fondés sur des arbres individuels sont confrontés à une forte variabilité des 
conditions locales et des caractéristiques de chaque arbre. Ces caractéristiques de l’arbre 
comprennent leurs espèces, leurs tailles et leurs positions, leur surface foliaire totale et la 
distribution spatiale des feuilles, et toutes les caractéristiques des feuilles, racines, etc. Ainsi en 
modélisation, tous ces paramètres peuvent varier. Certains modèles simplifient la variabilité 
locale avec des hypothèses d’homogénéités dans les paramètres du modèle (Hanson et al., 2004). 
Ces forêts simplifiées simulent généralement bien les flux de C et d’eau à l’échelle de plantations 
(Hanson et al., 2004), mais ils ne peuvent simuler la variabilité de fonctionnement des arbres. La 
nécessité de bien prendre en compte la variabilité des paramètres de compétition, des 
caractéristiques morphologiques ou physiologiques des arbres, a été mise en avant dans le 
chapitre III, où une étude de sensibilité globale du modèle MAESPA (Duursma & Medlyn, 
2012) a été réalisée. Cette étude a par exemple révélé l’importance de bien caractériser 
l’environnement compétitif des arbres pour simuler les flux de C et d’eau pour des arbres 
individuels. De même, l’influence prépondérante de la variabilité des conditions météorologies 
sur les flux de C et d’eau a été mise en avant. Nous avons également vu qu’il est nécessaire de 
bien caractériser et simuler les phénomènes microclimatiques dans les plantations forestières 
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(chapitre VII). Il existe par exemple de fortes différences de température observées entre les 
feuilles et l’air ambiant dans le couvert, lui-même différent de la température au-dessus du 
couvert (Martin et al., 1999). Les variations de bilan d’énergie foliaire et de température de l’air 
sont responsables des gradients de températures observées entre les feuilles situées en bas ou en 
haut de la canopée (Harley et al., 1996; Leuzinger & Körner, 2007). Malgré une influence 
potentiellement forte sur les flux de C et d’eau, ces phénomènes microclimatiques sont rarement 
pris en compte dans les modèles forestiers (Hanson et al., 2004). L’approche de modélisation 
présentée dans le chapitre VII apporte une contribution pour mieux prendre en compte ces 
phénomènes dans le modèle MAESPA, en introduisant une température de l’air et une pression 
de vapeur simulées à l’intérieur de la canopée. Néanmoins, cette approche est encore limitée du 
fait de l’absence de gradient vertical de ces variables dans la canopée. Cette approche, débutée 
dans la thèse (chapitre VII) sera poursuivie à l’issue de la thèse en partenariat avec les auteurs de 
la version originale de MAESPA, R. Duursma (Hawkesbury Institute for the Environment, 
University of Western Sydney, Australia) et B. Medlyn (Department of Biological Sciences, 
Macquarie University). 
 
L’analyse de sensibilité globale du modèle MAESPA du chapitre III a apporté un certain 
nombre d’éléments complémentaires aux autres analyses de sensibilités réalisées dans des études 
précédentes. Les analyses de sensibilité locales déjà réalisées pour ce modèle s’intéressent 
généralement aux paramètres physiologiques du modèle contrôlant la photosynthèse ou la 
conductance stomatique (Bowden & Bauerle, 2008; Bauerle & Bowden, 2011b; Bauerle et al., 
2014) et quelques une aux paramètres morphologiques des arbres (Wang & Jarvis, 1990b; Luo et 
al., 2001). Les analyses de sensibilités locales sur un assortiment choisi de paramètres présentent 
des limites dans leur extrapolation du fait de l’absence d’interaction avec de nombreux autres 
paramètres. Par exemple, les flux de C et d’eau sont fortement sensibles aux paramètres 
photosynthétiques et de conductance stomatique dans ces analyses, mais il a été montré que cette 
sensibilité est fortement dépendante des conditions météorologiques, tel que la lumière, la 
température ou la concentration en CO2 atmosphérique (Bauerle et al., 2014).  
 
La forte sensibilité des flux de C et d’eau, observée dans le chapitre III, en réponse à la 
variabilité naturelle des paramètres physiologiques, morphologiques ou racinaires, a impliqué de 
nombreuses modifications du modèle MAESPA pour mieux prendre en compte cette variabilité. 
Par exemple, des modifications ont été introduites dans le modèle pour mieux intégrer la 
variabilité temporelle des distributions racinaires, des angles et des distributions de surface 
foliaire, etc. Ces modifications ont été actualisées en partenariat avec R. Duursma dans le modèle 
MAESPA (https://bitbucket.org/remkoduursma/maespa). Le modèle MAESPA a également été 
adapté à la spécificité des plantations tropicales présentant des sols profonds (annexe 1). C’est 
par exemple la prise en compte d’un effet gravitaire sur les prélèvements profonds en eau ou 
l’introduction des courbes de rétention de Van Genuchten (1980) s’appliquant mieux aux sols 
tropicaux (annexe 1). Ces modifications ont également été introduites dans la version web de 
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MAESPA. D’autres modifications du modèle concernant la prise en compte d’une nappe 
phréatique (flux latéraux et remontées capillaires) n’ont pas encore été introduites dans la version 
web. 
 
L’analyse de sensibilité globale du chapitre III met également en avant l’approche de 
métamodélisation comme un outil intéressant en foresterie. Les métamodèles présentés dans 
cette étude prédisent avec précision les flux de carbone et de l’eau à l’échelle de l’arbre avec 
beaucoup moins de paramètres que le modèle de MAESPA original, tout en conservant 
l’interaction entre eux. Ces métamodèles représentent une alternative plus rapide aux modèles 
complexes et couteux en temps de calcul. Ce type de métamodèle présente des avantages 
évidents pour pouvoir réaliser des analyses de sensibilité des modèles d’écosystèmes forestiers, 
mais ils peuvent également avoir un certain nombre d’applications pratiques. Ils peuvent par 
exemple être couplés à des modèles de croissance des arbres, ou être utilisés pour estimer 
rapidement les bilans hydriques dans les forêts plantées. À titre d’exemple, ils pourraient être 
utiles pour estimer l’impact de la coupe de certains arbres dans une plantation sur la GPP et la 
transpiration des arbres voisins. Dans la même idée, l’impact d’une éclaircie de 50 % des arbres 
en milieu de rotation sur l’utilisation de l’eau par la parcelle, pour restaurer les ressources en eau 
du sol, pourrait ainsi être testé. Ces métamodèles peuvent également servir à remplacer les 
données manquantes (gap-filling) dans les mesures de flux de sèves ou les mesures des tours à 
flux. 
 
VIII.4. Perspectives scientifiques 
 
Les différentes études menées au cours de cette thèse ont apporté des informations sur les 
stratégies d’adaptation des plantations d’Eucalyptus grandis en réponse à la variabilité 
climatique actuelle ainsi qu’à des sécheresses (induites par une exclusion d’environ un tiers des 
pluies) qui devraient être plus marquées à l’avenir. La plasticité des Eucalyptus dans leur 
capacité à s’adapter à des conditions de précipitation variées a souligné le rôle essentiel des 
prélèvements hydriques profonds par les racines pour le fonctionnement des arbres. Le rôle 
encore peu étudié des ressources profondes en eau dans la capacité des forêts naturelles 
tropicales à survivre à une augmentation de la fréquence et de l’intensité des sécheresses apparait 
comme un axe de recherche prioritaire dans un contexte de changements climatiques.  
 
Les plantations d’Eucalyptus présentent une relativement faible variabilité spatiale 
d’exploration du sol au sein d’un même horizon (Christina et al., 2011). Alors que l’approche de 
modélisation que nous avons utilisée avec le modèle MAESPA (système racinaire modélisé à 
l’échelle du peuplement alors que la partie aérienne est modélisée à l’échelle de l’arbre) est bien 
adaptée à des écosystèmes simples comme ces plantations mono-spécifiques, ce n’est pas le cas 
pour des écosystèmes de forêt naturelle ou des plantations multi-espèces (plantations mixtes, 
systèmes agroforestiers). Des études complémentaires sont nécessaires pour permettre de 
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modéliser des zones de prospection racinaire différentes dans le sol en fonction du statut social 
des arbres ou de l’espèce. En effet, les différences de prospection racinaire selon le statut de 
l’arbre ou l’espèce (dans les plantations mélangées) sont encore très peu connues. Nos travaux 
fournissent des informations dans un cas particulièrement simple qui pourraient contribuer à 
avancer vers la modélisation de la compétition pour l’accès à l’eau dans les sols entre différentes 
espèces dans les forêts naturelles tropicales installées sur des sols très profonds. 
 
Associée à une meilleure compréhension de la compétition pour l’accès à l’eau, 
introduire une relation entre l’accès à l’eau et la croissance d’arbres individuels dans le modèle 
permettrait de mieux comprendre les conséquences des sécheresses sur la mortalité des arbres en 
fonction de leur statut social. La prise en compte de feedbacks entre disponibilités en eau et 
croissance des arbres est indispensable pour que des simulations puissent être menées sur du 
long terme avec le modèle MAESPA dans des conditions où toutes les variables d’entrée ne sont 
pas mesurées. La croissance des arbres est contrôlée par de nombreux processus complexes, en 
particulier : allocations variables entre compartiments, changement de forme de couronne, de 
hauteur ou de surface foliaire des arbres, changements physiologiques. Cette thèse fournit des 
indications qui peuvent permettre de formuler certaines hypothèses (en première approximation) 
pour la prise en compte de la croissance des arbres dans le modèle MAESPA. Par exemple, une 
relation empirique entre statut social de l’arbre et allocation du C vers le tronc pourrait être 
utilisée aux jeunes âges (Christina et al., 2015). Au contraire, comme le montrent les résultats du 
chapitre IV, la répartition de la matière sèche vers le tronc est relativement constante entre les 
arbres, après fermeture de la canopée, pour des conditions de nutriments et régime de 
précipitation donné. La croissance racinaire en profondeur pourrait probablement être modélisée 
en utilisant une relation entre le front racinaire et la hauteur des arbres (comme décrit par 
Christina et al., 2011) avec des pics de croissance en fin de saisons sèches (comme observé par 
Laclau et al., 2013).  
 
Les résultats de ces études mettent également en avant le rôle majeur de la gestion de la 
fertilisation des plantations tropicales dans leur capacité à s’adapter aux sécheresses. 
L’adéquation du type de fertilisation, associé à d’autres pratiques de gestion, pour ne pas 
dépasser les ressources en eau des sites de plantations, surtout pour certaines années sèches, 
apparait comme une question importante pour les futurs projets de recherche. Alors que la 
majorité des études ont évalué séparément différentes pratiques pour diminuer la vulnérabilité 
des forêts plantées (comparaison de clones/espèces, fertilisations, densités de plantation, sites 
avec des capacités contrastées de stockage en eau dans les sols, etc.), il devient maintenant 
important de tester la combinaison de ces différentes pratiques pour augmenter la tolérance à la 
sécheresse tout en maintenant une productivité suffisante pour garantir la durabilité de la 
production et satisfaire la demande en bois au niveau mondial. 
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Une approche empirique a été utilisée dans cette thèse pour modéliser l’influence de la 
fertilisation potassique sur le fonctionnement carboné et hydrique des arbres. De nombreux 
processus ont été fortement modifiés par la nutrition en potassium et nous avons pu simuler leur 
impact, mais non leur cause. Par exemple, nous avons pu constater que la fertilisation en K 
augmente la capacité des Eucalyptus à prélever l’eau jusqu’à des potentiels plus faibles dans le 
sol. L’impact de ce phénomène sur la photosynthèse des arbres a été simulé, mais les 
mécanismes expliquant ces différences d’absorption dans le sol n’ont pas été déterminés. 
L’amélioration des modèles de fonctionnement des arbres passe par une prise en compte de la 
disponibilité en nutriments (et donc des cycles biogéochimiques) dans les processus contrôlant 
les flux de C et d’eau dans les écosystèmes forestiers. Les plantations d’Eucalyptus présentent 
des caractéristiques intéressantes pour avancer dans ce domaine du fait de leur simplicité (un 
clone installé sur un sol profond et relativement homogène) ainsi que de la durée courte des 
rotations qui permettent des suivis de la plantation à la coupe. 
  
Enfin, une meilleure prise en compte des phénomènes de microclimat dans les 
écosystèmes forestiers apparait importante pour mieux simuler les échanges gazeux à l’échelle 
de l’arbre dans des modèles suffisamment simples pour permettre des simulations à l’échelle de 
l’hectare sur de longues périodes (comme le modèle MAESPA par exemple). Des gradients 
verticaux de température de feuilles ont par exemple été observés dans les plantations forestières 
tropicales, ce que nous avons introduit dans le modèle MAESPA. Cependant, nous avons 
considéré une température de l’air homogène dans la canopée, alors que le microclimat 
(température, pression de vapeur) dans l’air environnant des petits arbres pourrait différer de l’air 
dans la couronne des grands arbres. Par exemple, l’approche présentée par van de Griend & van 
Boxel (1989) séparant la canopée en 2 couches pour le transfert d’énergie thermique et de vapeur 
pourrait être généralisée en un système multicouche, avec des résistances différentes entre 
chaque couche (fonction de la vitesse du vent et de la surface foliaire). Cependant, ce type de 
modèle implique des hypothèses assez fortes sur la turbulence des masses d’air au sein de la 
canopée. Ce type d’amélioration est particulièrement nécessaire pour des plantations 
hétérogènes, comme les plantations pluri-spécifiques présentant des hauteurs de canopée variées 
selon les espèces, ou pour une utilisation du modèle visant à simuler l’influence de changements 
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VIII.5. Conséquences pour la gestion des forêts dans les régions sujettes à la sécheresse 
 
Dans un contexte de changement climatique, les périodes de sécheresse devraient 
augmenter en intensité et en durée dans de nombreuses régions tropicales et subtropicales 
(Sheffield & Wood, 2008; Solomon et al., 2009). Face à une future augmentation de la demande 
mondiale en bois et à une augmentation de la proportion de bois fournie par les forêts plantées 
(Carle & Holmgren, 2009), il y a un besoin urgent d’améliorer la tolérance des arbres face aux 
sécheresses dans les plantations forestières tropicales. Les plantations d’Eucalyptus représentent 
près de 20 millions d’hectares dans le monde (Iglesias-Trabado & Wilstermann, 2008) et sont en 
expansion rapide dans les régions tropicales et subtropicales (Booth, 2013).  
 
Les futures altérations de précipitations sont susceptibles de faire baisser 
considérablement la productivité des forêts plantées d’Eucalyptus en raison de leurs besoins 
élevés en eau. Nos travaux ont montré une forte réponse de la photosynthèse brute à la 
disponibilité en eau dans le sol après la fermeture du couvert (Christina et al., 2015). Une 
exclusion d’un tiers des précipitations a ainsi diminué la GPP de 25 % la troisième année après la 
plantation, lorsque la plantation avait prélevé l’eau emmagasinée dans le sol au cours des 
premières saisons des pluies après l’exploitation du peuplement précédent. Des tendances 
similaires ont également été observées en Australie, où les plantations d’Eucalyptus à des 
densités élevées étaient très sensibles à la sécheresse après 3-4 ans de croissance, lorsque l’eau 
stockée dans les couches profondes du sol avait été retirée (Harper et al., 2014). Bien que la 
présence d’une nappe phréatique à une profondeur de 10-15 m soit susceptible de réduire le 
stress hydrique des arbres, cet effet diminue avec la diminution du niveau de la nappe. En 
conséquence, même dans les régions tropicales humides ayant des précipitations de l’ordre de 
1500 mm an
-1
, les plantations d’Eucalyptus les plus productives sont très dépendantes de la 
pluviométrie en fin de rotation, lorsque la nappe phréatique est profonde, car toutes les 
précipitations annuelles sont évapotranspirées. Cette thèse a confirmé que la profondeur du sol 
ainsi que celle d’une nappe phréatique éventuelle sont des critères essentiels à prendre en compte 
pour évaluer le potentiel productif de futures zones de plantation d’Eucalyptus. 
 
Nos études ont montré que le principal impact d’un climat plus sec se produirait après la 
fermeture de la canopée dans les plantations d’Eucalyptus très productives. Après ce stade de 
croissance, la vulnérabilité à la sécheresse de ces forêts plantées peut seulement être réduite par 
des pratiques de gestion permettant une moindre utilisation de l’eau par les plantations. 
Différentes pistes peuvent être envisagées. Une sélection de clones ou d’espèces présentant de 
fortes efficiences d’utilisation de l’eau pour la production de bois tout en présentant une bonne 
tolérance à la sécheresse pourrait contribuer à réduire la consommation d’eau des plantations 
(Stape et al., 2004). Toutefois dans les zones marginales de plantations d’Eucalyptus, une 
sécheresse exceptionnelle peut conduire à de fortes mortalités même pour des espèces/clones 
sélectionnés pour leur tolérance à la sécheresse. Des pratiques culturales réduisant la surface 
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foliaire, et donc de l’évaporation, pourraient également être une option pour réduire le stress 
hydrique en période de sécheresse, mais au détriment de la productivité moyenne du peuplement. 
Une réduction de la fertilisation (White et al., 2009; Battie-Laclau et al., 2014a; Christina et al., 
2015b) pourrait aussi être une option intéressante. Les apports d’engrais devraient alors être 
ajustés pour maintenir une productivité convenable tout en assurant un stock d’eau suffisant dans 
le sol en saison des pluies. Une diminution de la densité des arbres pourrait avoir un effet positif 
sur la vulnérabilité des plantations (Harper et al., 2014), mais cet effet serait limité, car la 
plasticité des arbres conduirait à une plus grande surface de feuilles par arbre (Le Maire et al., 
2013) et une réduction forte de la densité d’arbres par hectare présentait des inconvénients pour 
la sylviculture : contrôle plus difficile de la strate herbacée, car beaucoup de lumière arriverait au 
sol, allocation importante de matière sèche dans les branches, forme des troncs modifiée... Une 
éclaircie de 50 % des arbres en milieu de rotation pour ouvrir la canopée et réduire de façon 
drastique la demande en eau les dernières années avant la récolte pourrait également être une 
option (White et al., 2009). Toutefois, la récolte d’arbres en milieu de rotation serait difficile sur 
le plan opérationnel et induirait également une réduction forte de la productivité moyenne du 
peuplement. Réduire la longueur des rotations pourrait permettre de restaurer plus fréquemment 
les ressources en eau du sol et réduire le nombre d’années où la croissance des plantations serait 
complètement dépendante des précipitations. Néanmoins, la taille des arbres exploités serait 
réduite et les couts importants de la mise en place de la plantation (sylviculture en début de 
rotation liée au contrôle de la strate herbacée, couts de fertilisation, etc.) seraient plus importants 
par m
3
 de bois produit.  
 
En conclusion, la diminution de la vulnérabilité des plantations forestières face aux futurs 
changements climatiques, tout en maintenant une productivité suffisante pour répondre à la 
demande en bois, devra combiner un ensemble de pratiques :  
 Une amélioration génétique permettant d’accroitre l’efficience d’utilisation de l’eau tout 
en sélectionnant des clones tolérant à des sécheresses marquées ; 
 La révision des pratiques sylviculturales (espacement des arbres, durée de rotation, 
nutrition adaptée) pour réduire les prélèvements hydriques des arbres en saison des pluies 
tout en maintenant une productivité suffisante. L’élimination complète de la strate 
herbacée est cruciale en cas de sécheresse afin de stocker le maximum d’eau dans le sol 
en saison des pluies pour satisfaire les besoins des arbres en saison sèche ; 
 La sélection des sites de plantations pour optimiser les capacités de stockage en eau dans 
les sols, en tenant compte de la profondeur de la nappe phréatique. 
 
Ces pratiques devront être adaptées aux caractéristiques de chaque région de plantation afin 
d’ajuster la productivité des plantations forestières au potentiel de chaque site, en tenant compte 










 Les plantations clonales d’Eucalyptus, des écosystèmes forestiers moins homogènes 
qu’il n’y parait 
Loin de la vision classique d’un peuplement homogène, les processus de compétition pour la 
lumière dans les plantations clonales d’Eucalyptus contribuent à expliquer des différences 
importantes de flux de carbone et d’eau entre les arbres. Les processus de compétition sont 
particulièrement importants en début de croissance où le statut social des arbres est directement 
lié à leur efficience de capture et d’utilisation des ressources. 
 
 Les plantations d’Eucalyptus, des écosystèmes forestiers qui s’adaptent aux 
variations climatiques saisonnières 
 Le fonctionnement hydrique des plantations forestières leur permet de maintenir une forte 
croissance au cours de saisons sèches prolongées en début de rotation. La capacité des 
Eucalyptus à prélever l’eau dans des couches très profondes du sol peut leur permettre de 
survivre durant de longues périodes de sécheresse si les racines ont accès à une nappe phréatique 
à une profondeur < 15-20 m. La remarquable vitesse de croissance des racines en profondeur (6-
7 m la première année après plantation) peut fournir un avantage compétitif déterminant en 
périodes de sécheresse dans des écosystèmes multi-espèces. 
 
 La fertilisation potassique, une voie d’étude pour limiter la vulnérabilité des 
plantations dans un contexte de changements climatiques 
Dans un contexte de futures sécheresses plus longues et plus intenses, une fertilisation en 
potassium limitant la croissance des arbres pourrait être une option intéressante pour limiter le 
stress hydrique des arbres en diminuant leur demande en eau et en augmentant l’accumulation 
d’eau dans le sol pendant les périodes pluvieuses. Une réduction des fertilisations permettrait 
aussi d’augmenter la recharge des nappes phréatiques. 
 
 Vers des compromis entre services écosystémiques 
Dans un contexte d’intensification des sécheresses, un compromis devra être trouvé entre, d’un 
côté, la production de bois et le recyclage de l’eau dans l’atmosphère par la transpiration des 
arbres et, de l’autre, la recharge des nappes phréatiques et du débit des rivières en aval des 
massifs de plantation. Une fertilisation adaptée, associée à d’autres pratiques sylvicoles, peut 
contribuer à un équilibre entre ces services écosystémiques pour répondre aux besoins futurs en 
eau et en bois des populations. 
Conclusion 
 






Fig. Photographie aérienne dans la région de São Paulo au Brésil représentant le maillage 
géographique des plantations hautement productives d’Eucalyptus. Un maillage du paysage 
apparait entre des plantations après la coupe, des plantations plus âgées et des ilots de forêts 
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Les équations présentées dans cette annexe sont séparées en deux sous-chapitres. Le premier 
sous-chapitre présente les calculs réalisés à l’échelle du voxel, unité élémentaire de surface 
foliaire à l’intérieure de chaque couronne de chaque arbre. Les flux estimés à l’échelle du voxel 
(carbone, eau, sensible) sont ensuite sommés par arbre et dans la forêt pour estimer un flux à 
l’échelle de la forêt. Le deuxième sous-chapitre présente les calculs réalisés à l’échelle de la forêt 
pour compléter le bilan thermique et en eau du sol. 
 
Les calculs de flux à l’échelle du voxel nécessitent une estimation du rayonnement net absorbé 
par chaque voxel. L’extinction et la dispersion du rayonnement dans la couronne ne sont pas 
présentées dans cette annexe, car ils ont déjà été largement décrits dans la thèse de Wang (1988) 
décrivant le modèle MAESTRO et dans les articles qui en ont découlé (Wang & Jarvis, 1990a, 
1990b, 1990c). 
 
1.1. Photosynthèse, transpiration et flux sensible du voxel 
 
1.1.1.  Modèle combiné de photosynthèse et conductance 
 
Dans chaque voxel, la photosynthèse nette (An) est simulée en utilisant le modèle de Farquhar et 
al. (1980) : 
                    (1) 
















La limitation de la photosynthèse par la Rubisco est exprimée par l’équation : 
 
         
     
 










), Ci et Oi les concentrations 
intracellulaires en CO2 et O2 (µmol mol
-1
), Γ* est le point de compensation en CO2 en absence 
de respiration (µmol mol
-1
) et KC et KO sont les coefficients Michaelis–Menten  pour le CO2 et le 




La limitation de la photosynthèse par la régénération de RuBP est exprimée par l’équation : 
 
     
     
 
         
 (3) 
avec J le taux potentiel de transport d’électron pour une radiation incidente 
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J est relié au flux incident de photon (Q) par l’équation : 
                            (4) 




), θ un paramètre décrivant la 
courbure de la courbe de réponse à la lumière (s.u.) et α le rendement quantique du transport 
d’électron (mol e- mol-1).  
 
Les paramètres JMAX, VCMAX, Rd, KC, KO et Γ
*
 varient avec la température. Les coefficients de 
Michaelis-Menten pour la Rubisco varient avec la température suivant la loi de Arrhenius dont 
les paramètres ont été mesurés par Bernacchi et al. (2002) : 
 
            
                 
             
  (5) 
   
 
            
                 
             
  (6) 







De manière similaire, la réponse à la température de Γ* est estimée suivant la loi d’Arrhenius 
dont les paramètres ont été mesurés par Bernacchi et al. (2001) : 
 
            
                 
             
  (7) 
Des équations alternatives pour la réponse à la température pour KC, KO et Γ
*
 sont possibles dans 
le modèle MAESPA et décrites dans Medlyn et al. (2002). 
 
La réponse de la température de JMAX est calculée en utilisant les équations de Johnson et al. 
(1942). Cette fonction est essentiellement la loi d’Arrhenius modifiée par un terme qui décrit 
comment les changements de conformation de l’enzyme à de fortes températures limitent 
l’accroissement de la valeur de JMAX : 
 
                
               
           
   
      
              
         
      
          
         
 (8) 
avec JMAX,25 la valeur de JMAX à la température de référence (25 ° C), Ea,J est une énergie 
d’activation (43 790 J mol-1), Ed,J une énergie de désactivation (200 000 J mol
-1
) et ΔJ est connu 
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De manière similaire, la réponse de VCMAX à la température suit l’équation : 
 
                  
              
           
   
      
             
         
      
         
         
 (9) 
avec VCMAX,25 la valeur de VCMAX à la température de référence (25 °C), Ea,V est une énergie 
d’activation (60 790 J mol-1), Ed,V une énergie de désactivation (200 000 J mol
-1
) et ΔV un facteur 
d’entropie (636.4 J mol-1). 
 
Enfin, la réponse de Rd à la température suit également une équation du type Arrhenius : 
 
            
              
           
  (10) 
avec Rd,25 la valeur de Rd à la température de référence (25 °C) et Ea,R est une énergie 
d’activation (46 390 J mol-1). 
 
En parallèle, au sein de chaque voxel, la conductance stomatique pour l’eau (gs) est estimée en 
utilisant l’équation de Tuzet et al. (2003) : 
 
          
  
     
       
(11) 
avec g1 et g0 des paramètres empiriques, CS la concentration en CO2 à la surface du stomate 
(µmol mol
-1) et γ le point de compensation en CO2 (µmol mol
-1
). Cette équation est utilisée dans 
les chapitres III et IV de la thèse. Une alternative à cette équation fut proposée par dans le 
chapitre V de la thèse pour prendre en compte le comportement non linéaire de la courbe à de 
faibles valeurs en photosynthèse comme observé par Barnard & Bauerle (2013). Dans ce cas, 
l’équation est approximée par deux relations linéaires : 
 
             
  
     
       
(12) 
 
             
  
     
       
(13) 
                  (14) 
avec g01, g02, g11 et g12 des paramètres empiriques. Cette équation est utilisée dans les chapitres V 
et VI de la thèse. 
 
Dans les deux cas, f(ΨL) est une fonction de réponse de la conductance stomatique au potentiel 
hydrique de la feuille (ΨL, MPa, Tuzet et al., 2003) : 
 
       
            




) et Ψf (MPa) des paramètres empiriques. Ce modèle prend en compte 
l’observation que la réponse de la conductance stomatique au déficit de pression de vapeur 
(VPD) et au déficit en eau du sol est contrôlée par le potentiel hydrique de la feuille (Comstock 
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& Mencuccini, 1998). D’autres modèles de conductance stomatique sont proposés dans 
MAESPA en réponse au VPD ou à l’humidité relative.  
 
Enfin pour résoudre ce système d’équations, la conductance stomatique du modèle est couplée à 
la photosynthèse via la relation : 
                 (16) 





1.1.2.  Température des feuilles, transpiration et flux sensible 
 
Pour résoudre le système d’équations permettant d’estimer la conductance stomatique et la 
photosynthèse, deux variables sont nécessaires, la température des feuilles (Tleaf, ° C) et le 
potentiel hydrique des feuilles (ψL, MPa). Ces deux variables sont estimées par itération jusqu’à 
équilibre en utilisant les équations présentées dans ce sous-chapitre. 
 
Le potentiel hydrique des feuilles est estimé par analogie avec la loi d’Ohm pour le transport de 
l’eau : 
 















) et <ψS> le potentiel hydrique pondéré du sol (MPa) (Eq. 33).  
 
La conductance depuis le sol jusqu’à la feuille (exprimée par m² de feuille) est estimée suivant 
l’équation : 
     
 
                
  (18) 




 (sol)), Kp la 





) et Rsr,t, la conductance totale entre le sol et la racine pour toutes les couches 




, Eq. 35). 
 




) est calculée pour chaque voxel en utilisant l’équation 
de Penman-Monteith : 
 




              
         
 (19) 
avec λ la chaleur latente de l’évaporation de l’eau (J mol-1), s la pente entre la pression de vapeur 
saturante et la température (Pa K
-1
), VPD  le déficit de pression de vapeur (Pa), cp la chaleur 
spécifique de l’air (J kg-1 K-1), Ma la masse molaire de l’air (kg mol
-1
), Rn le rayonnement net 
arrivant au voxel (W m
-2
),   une constante psychométrique (Pa K-1), gB la conductance de la 
couche limite de la feuille pour l’eau (mol m-2 s-1) et gV la conductance totale de la feuille pour 
l’eau (mol m-2 s-1).  
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Le rayonnement net Rn est calculé comme la somme des rayonnements directs, diffus et par 
dispersion arrivant au voxel dans 3 longueurs d’onde (rayonnement visible, infrarouge de courte 
longueur d’onde et infrarouge de grandes longueurs d’onde, Wang & Jarvis, 1990b). La 




) est fonction de la conductance stomatique et de la conductance de 
la couche limite de la feuille : 







  (20) 
La conductance de la couche limite pour l’eau (gB) est estimée à partir des conductances de la 
couche limite pour la chaleur par diffusion et convection : 
                         (21) 




), gBHu la conductance pour la 




). Le facteur 1.075 intervient pour prendre en compte la 
diffusivité relative de la chaleur et de l’eau dans l’air. 
La conductance de la couche limite pour la chaleur par diffusion est donnée par la formule de 
Leuning et al. (1995) : 
 
      
             
             




    
  (22) 
avec DH la diffusivité moléculaire de la chaleur (21.5 10-6 m◊ s
-1
), Tleaf la température des 
feuilles (°C), Ta la température de l’air (Ta), w la largeur des feuilles (m) et P la pression 
atmosphérique (Pa). 
 
La conductance de la couche limite pour la chaleur par convection est donnée par la formule de 
Leuning et al. (1995) : 
 





   
  (23) 




Pour finir, la température de la feuille est estimée à partir de l’équation : 
 
           
       
       
 (24) 
avec gBH la conductance totale de la couche limite pour la chaleur. Cette conductance est 
exprimée à partir des conductances par diffusion, convection ainsi que d’une conductance 
radiative (grN, Wang & Leuning, 1998) : 
                       (25) 
avec : 
               
      
                 (26) 
avec εl l’émissivité de la feuille, σ la constante de Stefan-Boltzmann (W m-2 K-4), kd la 
transmittance des radiations diffuse jusqu’au voxel, ξ la surface foliaire au-dessus du voxel et LT 
la surface foliaire totale. 
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En dernier lieu, le flux de chaleur sensible émis, depuis le voxel (FHEAT) est exprimé par : 
               (27) 
 
 
1.2. Bilan hydrique et thermique dans le sol 
 
Les flux estimés à l’échelle du voxel sont sommés dans chaque arbre pour estimer des flux à 
l’échelle de la forêt qui seront utilisés dans ce sous-chapitre. 
 
1.2.1.  Le bilan hydrique 
 
Le contenu en eau du sol (θV,i) est calculé dans chaque couche de sol i à partir de l’infiltration 
(Ii), l’évaporation du sol (Es,i), les prélèvements par les racines (Ei), le drainage depuis la couche 
i (Di) et les éventuelles remontées capillaires vers la couche i (WC,i) : 
      
  
                                         (28) 
L’évaporation est supposée provenir uniquement de la couche de surface (i=1, Es,i>1=0). 
 
 Interception de la pluie par la canopée et infiltration (Ii) 
Une partie de la pluie est interceptée par la canopée et va dans une réserve d’eau. Cette réserve 
d’eau peut s’évaporer ou drainer doucement le long du tronc. Si la capacité maximale de la 
réserve d’eau dans la canopée est atteinte, toute pluie supplémentaire interceptée draine 
directement jusqu’au sol. Ainsi la variation de l’eau dans la canopée (Wcan, mm) est donnée par 
l’équation : 
      
  
                   
                      (29) 
avec Ew l’évaporation de l’eau de la canopée (mm t
-1
) estimée à partir des équations de Penman-
Monteith, r1 est la proportion de précipitation interceptée par la canopée, PPT les précipitations 
(mm), r2 et r3 des paramètres de drainage (s.u., mm min
-1
) et S la réserve maximale que peut 
contenir la canopée (mm). On considère dans cette thèse que toute l’eau qui arrive à la surface du 
sol s’infiltre dans la première couche de sol (Ii>1 = 0), mais des options d’infiltration différentes 
existent dans le modèle MAESPA. 
 
 Prélèvements en eau par les racines (Ei) 
 
Le prélèvement eau par les racines dans chaque couche est exprimé en fonction d’une fraction 
(Fwupt,i) de la transpiration totale de la canopée (ETot) : 
                  (30) 
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La fraction de l’eau prélevée dans chaque couche est calculée à partir du potentiel hydrique du 
sol et de la résistance sol-racine (version modifiée de Duursma & Medlyn, 2012) : 
 
         
                     
     
 
  
                     
     
        
 (31) 
avec ψsoil,i le potentiel hydrique du sol de la couche i (MPa), ψmin le potentiel minimal des racines 
pour l’absorption (MPa, variable d’entrée), ψgrav une composante gravitaire (MPa m
-1
), Pi la 
profondeur de la couche i depuis la hauteur de canopée (m) et Rsr,i la résistance sol racine dans la 




). La composante gravitaire originalement non présente dans Duursma 
& Medlyn (2012) fut ajoutée en raison de nos profils de sol très profonds. 
 
Dans chaque couche de sol, le potentiel hydrique du sol (ψs, MPa) est relié au contenu en eau du 
sol (θV, m3 m
-3
) par la relation de Van Genuchten (1980) : 
 
        
        
             




avec θVR le contenu eau du sol résiduel (m3 m
-3
), θVS le contenu en eau du sol à saturation 
(m3 m
-3
), et αψ  (MPa
-1
) et n (d.u.) des paramètres empiriques (équation non présente dans la 
version de Duursma & Medlyn, 2012).  
 
Le potentiel hydrique du sol utilisé pour estimer le potentiel foliaire (Eq. 17) est calculé suivant 
l’équation (version modifiée de Duursma & Medlyn, 2012) : 
 
      
 
              
      
 
 
      
 (33) 
 





, 1960) : 
 
      
   
 
          
          
 
(34) 
avec Lv,i, la densité de racine fine dans la couche i (m m
-3
), rr le rayon moyen des racines (m), Hs 







). La résistance totale sol racine combinée pour toutes les couches et utilisée pour 
estimer le potentiel hydrique foliaire (Eq. 18) est estimée en supposant les résistances en 
parallèle : 




      
  (35) 
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La densité de racines fines par couche du sol est calculée à partir de la fraction de la densité de la 
masse racinaire (g m
-2
 (sol), variable d’entrée) présente dans chaque couche de sol, ainsi que de 
la longueur de la racine spécifique (m g
-1
, variable d’entrée). La distribution de la biomasse 
racinaire (RDis, variable d’entrée) est interpolée entre les différentes mesures et délimitée par une 
profondeur d’enracinement maximum (RDepth) fonction de l’âge de l’arbre (Christina et al., 2011) 
et de la hauteur de la nappe phréatique (WTheight, les racines sont considérées comme non viable 
dans les couches d’eau saturées), suivant l’équation : 
                    
                     (36) 
avec aR, bR, cR des paramètres et Age l’âge des arbres en jour et WTheight la hauteur de la nappe 
phréatique (équation non présente dans la version de Duursma & Medlyn, 2012).  
. 
 Drainage (Di) et remontées capillaires 
Le drainage gravitaire de l’eau dans le sol (Di) est supposé égale à la conductivité hydraulique du 







) est estimée à partir des équations de Van Genuchten (1980) :  
 
        
                
 
     
       





    
       
     
 
 
             (38) 









Pour simuler la lente diminution de la nappe phréatique, un flux latéral a été ajouté de manière 
similaire à ce qui est fait dans d’autres modèles hydrologiques (Gómez-Delgado et al., 2011). 
Quand le sol est saturé en eau, on simule un flux latéral (LatBF) égal à une simple proportion du 
drainage gravitaire qui aurait eut lieu si la couche inférieure n’était pas saturée en eau, soit une 
proportion (Plat) de la conductivité hydraulique du sol (équation non présente dans la version de 
Duursma & Medlyn, 2012) : 
               (39) 
 
Dans le modèle SPA d’origine et le modèle MAESPA, les remontées capillaires sont considérées 
comme ayant un effet négligeable par rapport à l’écoulement gravitationnel en terme d’impact 
pour les plantes. Dans le cas de sols profonds où la nappe peut intervenir, le flux d’eau capillaire 
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Les remontées capillaires sont estimées en utilisant une équation discrétisée de Richards, mais 






   
             
   





   (40) 
avec ρ la densité de l’eau (kg m-3), g la constante gravitationnelle (m s-2) et Li (m) l’épaisseur de 
la couche i, avec i+1 la couche sous la couche i. Dans cette équation, le potentiel hydrique du sol 
(ψs) est exprimé en Pa. L’équation de Richards étant une équation différentielle partielle, la 
solution est difficile à calculer et exige des niveaux élevés d’algorithme numérique non 
compatible avec le modèle MAESPA. Nous avons donc utilisé une méthode d’approximation 
simple consistant en une intégration d’Euler de la fonction décrite ci-dessous (équation 41) avec 
un très petit pas (1 seconde) entre deux pas de temps de MAESPA : 
 






     




   
                    
   




   (41) 
avec θVi,j le contenu en eau du sol de la couche i au pas de temps j, θVi,j+1 contenu en eau du sol 
de la couche i au pas de temps j+1s et θV0,j le contenu en eau initial de la couche i (équation non 
présente dans la version de Duursma & Medlyn, 2012). Cette suite arithmétique est intégrée sur 
une demi-heure toutes les seconde (soit N = 30*60 fois). Les remontées capillaires vers la 
couche i+1 (WC,i+1) pendant le pas de temps de calcul de MAESPA sont alors : 
                         (42) 
 
 
 Évaporation de l’eau du sol (Es) 
 
L’évaporation de l’eau depuis la surface du sol (Es, mm) est estimée à partir de la différence 
entre la pression de vapeur de l’eau dans l’air au-dessus du sol (ea, kPa) et l’air dans le sol (es, 
kPa) : 
                   (43) 
avec Gs,t la conductance totale depuis l’air du sol jusqu’à l’air au-dessus de la couche limite du 
sol (m s
-1
) et kl un paramètre de conversion. Gs,t est la conductance totale incluant la conductance 
aérodynamique depuis le sol jusqu’à la canopée (Gsb, m s
-1
) ainsi que la conductance à travers le 
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Et   
 
       
  
    
 (45) 
avec ωs la tortuosité du sol (d.u.), Ld l’épaisseur de la couche fine sèche à la surface de la 
première couche (m), θl la porosité de la couche de surface (m3 m
-3
) et Dw la diffusivité de la 
vapeur d’eau (m2 s-1, version modifiée de Duursma & Medlyn, 2012).  
 
La conductance aérodynamique entre le sol et l’aire dans la canopée (Gsb) est calculée à partir 
des équations de Choudhury & Monteith (1988), pour des végétations uniformes version 
modifiée de Duursma & Medlyn, 2012) : 
                  
 
     
       





      
        
                     
    
             
        
 
   
 
(47) 
 avec H la hauteur de la canopée (m), k la constante de Von Karman constant, u la vitesse du 
vent (m s
-1), αsb un coefficient d’atténuation, zht la hauteur de mesure du vent (m), zpd le plan 
zéro de déplacement (m) et z0 et z0ht des paramètres de rugosité (m). zpd et z0 sont exprimés en 
fonction de la hauteur des arbres comme dans le modèle Castanea (Dufrêne et al., 2005) :  
                                       (48) 
avec αpd et α0 des paramètres. 
 
1.2.2.  Le bilan thermique 
 
Le bilan énergétique dans le sol est la sol de 4 flux : le rayonnement net (Qn), le flux de chaleur 
latente (Qe), le flux de chaleur sensible (Qh) et le flux de transfert de chaleur dans le sol (Qc), tel 
que : 
 
               (49) 
 
Toutes les composantes de l’équation ci-dessous dépendante de la température de surface du sol 
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Le rayonnement net (Qn) arrivant au niveau du sol est la somme des rayonnements aux 
différentes longueurs d’onde qui traverse la canopée (RG,down) (Wang, 1988) moins ce qui est 
réfléchi et émis par la surface du sol : 
                             
  (50) 
avec rfS la réflectivité du sol, εse l’émissivité du sol et TS la température du sol de surface (°C). 
 
Le flux de chaleur latente du sol (Qe) est calculé à partir de la transpiration du sol : 
          (51) 
avec λS le chaleur latente d’évaporation fonction de la température du sol. 
 
Le flux de chaleur sensible du sol (Qh) est calculé à partir de la différence entre la température du 
sol et de l’aire : 
                      (52) 
avec ρ la densité de l’air qui dépend de la température (kg m-3) et Gs,b la conductance depuis le 
sol jusqu’à l’air de la canopée (Eq. 47). 
 
Enfin, le transfert d’énergie dans le sol (Qc) est calculé en fonction de la différence entre la 
température de sur du sol et la température de la couche inférieure (TS,2) : 
 
       
          
  
  (53) 





suivant la formule de Lu et al. (2007) : 
 
                           
   
  
 
     
           (54) 
avec λdry la conductivité thermique d’un sol sec (W m-1 K-1), λwet la conductivité d’un sol saturé 
(W m-1 K-1), θVi le contenue en eau du sol et θl la porosité du sol. 
 
La conductivité thermique d’un sol sec est estimée par l’équation : 
                     (55) 
et la conductivité thermique d’un sol saturé en eau : 
           
            
                   (56) 




), λquartz la 
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Annexe du chapitre III 
 
Table III. S1. Coefficients and standard deviation (Sd) of the MAESPA metamodel C for daily tree transpiration (TR) used for validation against 
sap-flow measurements (Fig. 5).  
 
Variable Coefficient Sd Variable Coefficient Sd Variable Coefficient Sd 
Intercept -1.80 e+03 1.68 e+03 LA*RAD 2.82 e-03 2.96 e-04 g1*Wind 2.34 e-01 5.60 e-02 
LA -1.27 e-01 1.85 e-01 LA*CI -1.85 e-01 1.30 e-02 RAD*g1 1.69 e-03 6.29 e-04 
RAD -3.89  1.03  g0*SWC -5.04 e+03 4.49 e+02 SWC*g1 6.29  2.14  
g0 -5.15 e+03 3.02 e+03 CI*SWC -2.99 e+01 1.28 e+01 RAD*Press 3.95 e-05 1.11 e-05 
TAIR² 3.22 e-02 6.39 e-03 LA*g0 6.16  9.29 e-01 g0*Press 5.98 e-02 3.22 e-02 
CI 1.54 e+02 6.42 e+01 RAD*CI -1.91 e-02 4.03 e-03 KP*Wind -6.99 e-01 2.88 e-01 
SWC -5.17 e+03 3.13 e+03 KP*g1 3.45 e-01 5.13 e-02 g0*RMD -1.53 e-01 9.47 e-02 
KP -8.13  2.63  RAD*KP 3.11 e-02 3.29 e-03 SWC*θR 6.83 e+03 1.69 e+03 
SWC² -6.00 e+03 4.87 e+02 SWC*KP 7.49 e+01 1.12 e+01 g0*θR 7.18 e+02 1.69 e+03 
g1 1.50 e+01 1.28 e+01 RAD*SWC 6.15 e-01 1.51 e-01 RMD*TAIR -7.54 e-04 4.09 e-04 
LA² -3.88 e-03 5.51 e-04 CI*KP -1.11  2.39 e-01 Wind*Press -2.89 e-03 7.96 e-04 
θR² -8.77 e+03 3.25 e+03 CI*Wind 1.37  2.63 e-01 RAD*PPT 3.18 e-02 1.09 e-02 
Wind 2.58 e+02 7.36 e+01 LA*KP 5.38 e-02 1.31 e-02 θR*PPT 1.75 e+02 1.67 e+02 
RMD 9.25 e-02 1.61 e-02 g0*g1 -9.96  2.11  RAD*θR 9.31 e-01 5.14 e-01 
Press 1.77 e-02 1.81 e-02 SWC*RMD -4.96 e-01 8.98 e-02 Press*θR -1.10 e-01 9.99 e-02 
KP² -1.12  3.21 e-01 LA*SWC 4.30  8.94 e-01 CI*Press -1.55 e-03 6.93 e-04 
TAIR -1.86  3.42 e-01 RAD*RMD -4.00 e-05 2.85 e-05 SWC*PPT -8.88 e+01 4.49 e+01 
g0² -1.31 e+03 5.22 e+02 SWC*Press 6.41 e-02 3.34 e-02 Press*PPT 9.12 e-03 3.78 e-03 
θR 1.17 e+04 9.27 e+03 CI*g1 -1.96 e-01 4.28 e-02 LA*PPT 8.22 e-02 6.09 e-02 
PPT -8.71 e+02 3.49 e+02 g0*TAIR 2.22 e+01 2.90  g0*CI 8.43  1.44 e+01 
Wind² 5.46 e-01 2.22 e-01 LA*TAIR 2.05 e-02 4.80 e-03 g1*Press -1.66 e-04 1.38 e-04 
PPT² 3.95  1.62  RAD*TAIR 2.91 e-03 9.11 e-04 RAD*Wind -8.85 e-03 3.68 e-03 
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Fig. IV.S1. A-Ci curves used in the model, with different water (W) and potassium (K) 
availabilities. Curves are presented for different position within the crown (Inf = inferior, Med = 
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Table IV.S1. Average and standard deviation of photosynthetical parameters (JMAX, VCMAX, Rd) 
depending of treatments, tree ages and position within the crown (Inf = inferior, Med = medium 
and Sup = Superior). 
 





















-K+W 2 years Inf 
Med 
Sup 
81 (± 18) 
115 (± 14) 
129 (± 19) 
51 (± 12) 
37 (± 13) 
62 (± 7) 
1.31 (± 0.35) 
0.99 (± 0.32) 
2.05 (± 0.77) 
 3 years Inf 
Med 
Sup 
109 (± 41) 
105 (± 44) 
153 (± 30) 
54 (± 25) 
71 (± 25) 
58 (± 37) 
2.34 (± 1.02) 
3.30 (± 1.49) 
2.77 (± 1.41) 
+K+W 2 years Inf 
Med 
Sup 
154 (± 24) 
155 (± 62) 
123 (± 25) 
37 (± 11) 
58 (± 14) 
46 (± 19) 
1.05 (± 0.22) 
1.67 (± 0.29) 
1.32 (± 0.32) 
3 years Inf 
Med 
Sup 
144 (± 33) 
175 (± 36) 
180 (± 21) 
86 (± 19) 
107 (± 40) 
82 (± 4) 
3.07 (± 0.45) 
3.01 (± 1.47) 
2.65 (± 0.55) 
-K-W 2 years Inf 
Med 
Sup 
90 (± 33) 
130 (± 23) 
143 (± 28) 
40 (± 17) 
48 (± 16) 
48 (± 12) 
1.09 (± 0.56) 
1.17 (± 0.39) 
1.25 (± 0.30) 
3 years Inf 
Med 
Sup 
118 (± 21) 
116 (± 41) 
116 (± 47) 
56 (± 26) 
38 (± 27) 
57 (± 24) 
1.81 (± 0.86) 
1.31 (± 1.15) 
1.93 (± 0.61) 
+K-W 2 years Inf 
Med 
Sup 
130 (± 61) 
155 (± 23) 
142 (± 36) 
62 (± 37) 
50 (± 8) 
78 (± 40) 
1.90 (± 1.30) 
1.41 (± 0.29) 
2.13 (± 1.47) 
3 years Inf 
Med 
Sup 
97 (± 21) 
126 (± 47) 
150 (± 32) 
69 (± 29) 
74 (± 22) 
69 (± 23) 
1.19 (± 0.86) 
2.52 (± 1.21) 
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Table IV.S2 Multiple regression of the effect of water (W), potassium (K) and tree age on the stomatal conductance response to photosynthesis (Gs), 





W K Age W*K W*Age K*Age W*K*Age 
HLAD 
AIC = -478 
BIC = -477  
AIC = -475 
BIC = -473 
AIC = -473 
BIC = -471 
AIC = -527 
BIC = -525 
AIC = -469 
BIC = -464 
AIC = -525 
BIC = -520 
AIC = -516 
BIC = -512 
AIC = -508 
BIC = -499 
VLAD 
AIC = -2132 
BIC = -2129 
AIC = -2127 
BIC = -2123 
AIC = -2129 
BIC = -2125  
AIC = -2211 
BIC = -2200 
AIC = -2125 
BIC = -2117 
AIC = -2368 
BIC = -2347 
AIC = -2420 
BIC = -2400 
AIC = -2403 
BIC = -2361 
Gs = f(A) 
AIC = -1154 
BIC = -1149 
AIC = -1138 
BIC = -1132 
AIC = -1131 
BIC = -1125  
AIC = -1160 
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Annexe du chapitre V 
 
Table V.S1. Above-ground parameters used in MAESPA model parameterization. Definitions, 
symbols, values and sources of parameters are presented. 
 




Photosynthetical parameters  
Maximum rate of electron transport at 25°C 
top canopy    172.1       




 (4) This study 
bottom canopy    92.9       
Maximum velocity of the carboxylase at 25°C 
top canopy    66.9       




 (2) This study 
bottom canopy    57.3       
Dark respiration at 25°C 
top canopy    1.69       




  (1) This study 
bottom canopy    1.53       
Quantum yield of electron 
transport 
α 0.38 mol mol-1 (4) This study 
Curvature parameter θ 0.53 d.u. (4) This study 
Canopy storage parameters 
Rain throughfall P 90.96 % 
 
Maquère (2008) 
Maximum canopy storage S 0.21 mm 
 
Valente et al., 
1997 
Canopy drainage parameters a,  b 
0.002, 
3.7 
mm min-1 ; 
d.u. 
  Rutter et al.,1975 
Stomatal conductance parameters 
Minimum stomatal 
conductance at low 
photosynthesis 










conductance at high 
photosynthesis 





Empirical coefficient g11 4.675 d.u. (12) 
Empirical coefficient g12 21.625 d.u. (13) 
Sensitivity parameter Sf 2.253 MPa
-1
 (15) 
Bulk leaf water potential ψf -2.899 MPa (15) 
CO2 compensation point   0.632 µmol mol-1 (12,13) 
Other parameters 
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Table V.S2. Soil parameters used in MAESPA model parameterization. Definitions, symbols, 
values and sources of parameters are presented. 
 
Names and definition Symbol Value Unit Equation Source 
Soil aerodynamic conductance  
Wind measurement height zht 3-30 m (46,47) This study 
Zero-place displacement z0ht 0.01 m (47) 
Choudhury & 
Monteith 1988 
Attenuation coefficient αsb 2 d.u. (47) 
Choudhury & 
Monteith 1988 
Attenuation coefficient αpd 0.75 d.u. (48) 
Dufrêne et al., 
2005 
Attenuation coefficient α0 0.1 d.u. (48) 
Dufrêne et al., 
2005 
Minimum thickness of the soil 
surface dry layer 
Ld 0.001 m (45) Fixed 




Maximum rooting depth 
parameters      
 






cR 1.5883 d.u. (36) 
Fine root radius 





Christina et al., 
2011 42 months 0.00020 
Specific Root length 







Christina et al., 
2011 42 months 19.8 
 
Root mass density 









10 months 202 
 
Christina et al., 
2011 
18 months 321 
 
Christina et al., 
2011 
30 months 717 
 
This study 
42 months 789   
Christina et al., 
2011 
Other  water balance parameters 
Minimum root water potential Ψmin -1.6 MPa (31) 
Duursma & 
Medlyn 2012 
Gravimetric potential  ψgrav 0.01 MPa m
-1
 (31,33) 
Duursma et al., 
2008 
Proportion of lateral drainage Plat 0.00008 d.u. (39) Calibrated 
Initial depth of water table 
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Table V.S3. Soil parameters depending of soil depth used in MAESPA model parameterization. Value and sources of parameters are presented. For 
root biomass, deeper fraction for each ages are set to 0. For soil retention parameters and conductivity, deeper values are assumed constant. 
  
Fraction of root biomass in each layer(RDis)   
Soil retention parameters and conductivity 
  
Depth (m) 4 months 10 months 18 months 30 months 42 months 54 months θVR αψ θVS n KSAT θl 
0-0.33  0.85 0.089075 0.088355 0.088352 0.228052 0.227964 0.069 1000 0.355 1.73 751.4 0.355 
0.33 - 0.66 0.12 0.046907 0.046528 0.046527 0.081173 0.081141 0.072 3823 0.322 1.72 892.6 0.322 
0.66 - 1 0.03 0.033645 0.033373 0.033372 0.048783 0.048764 0.073 701 0.317 1.69 781.7 0.317 
1 - 1.5 0 0.146795 0.145540 0.145535 0.149467 0.149403 0.078 625 0.317 1.79 642.8 0.317 
1.5 - 2 " 0.190536 0.188907 0.188900 0.162582 0.162512 0.086 519 0.323 1.95 462.5 0.323 
2 - 2.5 " 0.166551 0.165127 0.165121 0.103212 0.103168 0.096 396 0.334 2.14 268.3 0.334 
2.5 - 3 " 0.128144 0.127049 0.127044 0.061301 0.061275 0.103 316 0.340 2.19 112.9 0.340 
3  - 3.5 " 0.075315 0.074671 0.074669 0.036848 0.036832 0.108 " " " 107.3 " 
3.5 - 4 " 0.044015 0.043638 0.043637 0.023048 0.023039 0.110 " " " 101.6 " 
4 - 4.5 " 0.034242 0.033950 0.033948 0.019903 0.019894 0.110 " " " 96.0 " 
4.5 - 5 " 0.024220 0.024013 0.024012 0.016497 0.016490 0.110 " " " 90.4 " 
5 -   5.5 " 0.013947 0.013828 0.013827 0.012831 0.012826 0.111 " " " 84.8 " 
5.5 - 6 " 0.006608 0.007048 0.007048 0.013129 0.013123 0.113 " " " 79.2 " 
6 - 6.5 " 0 0.003675 0.003675 0.017390 0.017382 0.116 " " " 68.5 " 
6.5 - 7 " " 0.001623 0.001623 0.014927 0.014921 0.118 " " " 58.9 " 
7 - 7.5 " " 0.000895 0.000894 0.005741 0.005739 0.120 " " " " " 
7.5 -  8 " " 0.000530 0.000530 0.001075 0.001074 0.123 " " " " " 
8 - 8.5 " " 0.000530 0.000530 0.000927 0.000926 0.126 " " " " " 
8.5  - 9 " " 0.000425 0.000425 0.000754 0.000754 0.129 " " " " " 
9 - 9.5 " " 0.000214 0.000214 0.000557 0.000557 0.133 " " " " " 
9.5  - 10 " " 0.000081 0.000081 0.000432 0.000432 0.137 " " " " " 
10 - 10.5 " " 0 0.000027 0.000380 0.000380 0.141 " " " " " 
10.5 - 11 " " " 0.000008 0.000296 0.000296 0.145 " " " " " 
11 - 11.5 " " " 0 0.000182 0.000181 0.149 " " " " " 
11.5 - 12 " " " " 0.000106 0.000106 0.153 " " " " " 
12 - 12.5 " " " " 0.000071 0.000071 0.157 " " " " " 
12.5   - 13 " " " " 0.000080 0.000080 0.161 " " " " " 
13 - 13.5 " " " " 0.000134 0.000134 0.165 " " " " " 
13.5 - 14 " " " " 0.000121 0.000148 0.169 " " " " " 
14 - 14.5 " " " " 0 0.000120 0.173 " " " " " 
14.5  - 15 " " " " " 0.000107 0.176 " " " " " 
15 -  15.5 " " " " " 0.000081 0.180 " " " " " 
15.5 - 16 " " " " " 0.000081 0.184 " " " " " 
Equation in Annexe 1 
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Figure V.S1. Time-course of the leaf area index (LAI) estimated from remote sensing (LAIrs, 
from the method described in le Maire et al. 2011 or from destructive biomass in the four studied 
plot (point). LAI in the four plot were interpolated between destructive measurements dates 
using the profile of LAIrs as described in Le Maire et al., 2013. 
 
 
Figure V.S2. Estimation of the modified Tuzet (Tuzet et al 2003) model parameters for stomatal 
conductance (gs). Model was fitted against photosynthesis (A) and leaf water potential 
measurements from Battie-Laclau et al., 2014 (left). Comparison between simulated and 
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Annexe du chapitre VI 
 
Table VI.S1. MAESPA parameters constant between treatments. Names, symbols, units, values 
and sources are presented 
 
Names and definition Symbols Units Value Sources 
Stomatal conductance parameter 






 0.021 Christina et al., in prep 






 -0.337 " 
Empirical coefficient g11 d.u. 4.675 " 
Empirical coefficient g12 d.u. 21.625 " 
Sensitivity parameter Sf d.u. 2.253 " 
Bulk leaf water potential ψf MPa -2.899 " 
CO2 compensation point   ppm 0.632 " 
Canopy storage parameter 
Rain throughfall P % 90.96 Christina et al., in prep 
Maximum canopy storage S mm 0.21 " 
Canopy drainage parameters a,  b 





Other water balance parameters 
Minimum root water potential Ψmin MPa -1.6 
Duursma & Medlyn 
2012 
Gravimetric potential  ψgrav MPa m
-1
 0.01 Duursma et al., 2008 
Proportion of lateral drainage Plat d.u. 0.00008 Christina et al., 2015b 
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Table VI.S2. MAESPA parameters varying with stand age or treatments used in the study. 
Treatment   +K +W -K +W +K -W -K –W 
Stand age units 1y 2y 3y 4y 1y 2y 3y 4y 1y 2y 3y 4y 1y 2y 3y 4y 
Throughfall 
exclusion  
 % 0% 0% 0%   0% 0% 0%   37% 37% 37%   37% 37% 37% 
 
Morphological parameters 
Leaf area index m2 m-2 3.35 4.53 5.14 4.30 2.57 2.59 1.88 1.93 3.60 3.94 4.29 3.41 2.48 2.76 2.01 1.89 
Tree height m2 m-2 4.98 10.51 15.48 18.99 3.64 7.27 10.79 12.96 5.22 10.49 14.96 17.44 3.97 7.74 11.44 13.53 
Crown diameter m2 m-2 3.0 3.3 3.5 3.5 2.7 3.2 3.5 3.4 2.9 3.2 3.4 3.4 2.7 3.0 3.2 3.3 
Leaf inclination 
angle 
° 28.2 45.5 48.9 
 
24.2 34.9 41.5 
 
32.4 47.5 50 
 
29.6 41.5 42.3 
 
Physiological parameters  
JMAX 
µmol m-





































   
0.307 
   
0.288 







  0.92 1.33     0.58 1.43     0.88 1.93     0.73 1.59 
 
Root parameters  
Fine root mass 
density 
g m-2 297 388.6 898.5 
 
197 253.9 695.8 
 
185 427.1 960.4 
 
141 278.4 597.7 
 






















Maximum rooting depth parameters 
a m 
   
16.61 
   
16.61 
   
19.05 
   
15.96 
b day-1 
   
0.00202 
   
0.00202 
   
0.00207 
   
0.00203 
c d.u. 
   
1.5883 
   
1.5883 
   
1.8394 




Christina et al., 2015a 
This 
study 
Christina et al., 2015a 
This 
study 
Christina et al., 2015a 
This 
study 
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Table VI. S3. Soil retention parameters and conductivity. Minimum soil water is presented for 
each treatment. 
 
Soil retention parameters and conductivity 
  Minimum soil water content (θVR)           
Depth (m) +K+W -K+W +K-W -K-W αψ θVS n KSAT θl 
0-0.33  0.0843 0.0853 0.0638 0.0733 1000 0.355 1.73 751.4 0.355 
0.33 - 0.66 0.0769 0.081 0.0605 0.0725 3823 0.322 1.72 892.6 0.322 
0.66 - 1 0.0757 0.0818 0.0619 0.0752 701 0.317 1.69 781.7 0.317 
1 - 1.5 0.0842 0.0898 0.0694 0.0819 625 0.317 1.79 642.8 0.317 
1.5 - 2 0.0923 0.0997 0.0763 0.0919 519 0.323 1.95 462.5 0.323 
2 - 2.5 0.0999 0.1116 0.0826 0.1054 396 0.334 2.14 268.3 0.334 
2.5 - 3 0.1075 0.1235 0.0889 0.1188 316 0.340 2.19 112.9 0.340 
3  - 3.5 0.1136 0.133 0.0948 0.1291 " " " 107.3 " 
3.5 - 4 0.1183 0.1403 0.1004 0.1362 " " " 101.6 " 
4 - 4.5 0.123 0.1476 0.106 0.1434 " " " 96.0 " 
4.5 - 5 0.1292 0.1563 0.112 0.1501 " " " 90.4 " 
5 -   5.5 0.1372 0.1666 0.1184 0.1562 " " " 84.8 " 
5.5 - 6 0.145 0.1769 0.1248 0.1624 " " " 79.2 " 
6 - 6.5 0.145 0.1706 0.1316 0.1598 " " " 68.5 " 
6.5 - 7 0.1473 0.1643 0.1383 0.1571 " " " 58.9 " 
7 - 7.5 0.1495 0.1581 0.145 0.1545 " " " " " 
7.5 -  8 0.1518 0.1518 0.1518 0.1518 " " " " " 
8 - 8.5 0.154 0.154 0.154 0.154 " " " " " 
8.5  - 9 0.1563 0.1563 0.1563 0.1563 " " " " " 
9 - 9.5 0.1586 0.1586 0.1586 0.1586 " " " " " 
9.5  - 10 0.1608 0.1608 0.1608 0.1608 " " " " " 
10 - 10.5 0.163 0.163 0.163 0.163 " " " " " 
10.5 - 11 0.1653 0.1653 0.1653 0.1653 " " " " " 
11 - 11.5 0.1675 0.1675 0.1675 0.1675 " " " " " 
11.5 - 12 0.1698 0.1698 0.1698 0.1698 " " " " " 
12 - 12.5 0.172 0.172 0.172 0.172 " " " " " 
12.5   - 13 0.1743 0.1743 0.1743 0.1743 " " " " " 
13 - 13.5 0.1765 0.1765 0.1765 0.1765 " " " " " 
13.5 - 14 0.1788 0.1788 0.1788 0.1788 " " " " " 
14 - 14.5 0.181 0.181 0.181 0.181 " " " " " 
14.5  - 15 0.1833 0.1833 0.1833 0.1833 " " " " " 
15 -  15.5 0.1856 0.1856 0.1856 0.1856 " " " " " 
15.5 - 16 0.1878 0.1878 0.1878 0.1878 " " " " " 
16-16.5 0.19 0.19 0.19 0.19 " " " " " 
16.5-17 0.1923 0.1923 0.1923 0.1923 " " " " " 







 Page 247 
 
 




Fraction of root biomass in each layer(RDis) 

























0-0.33  0.16658 0.14025 0.26028 0.20913 0.19364 0.20814 0.20710 0.23022 
0.33 - 0.66 0.10257 0.07352 0.15283 0.11603 0.10480 0.08135 0.11476 0.13726 
0.66 - 1 0.17795 0.09221 0.12461 0.12326 0.15141 0.12601 0.19844 0.13938 
1 - 1.5 0.09805 0.04705 0.12776 0.06893 0.07014 0.06679 0.09335 0.07133 
1.5 - 2 0.09805 0.04705 0.12776 0.06893 0.07014 0.06679 0.09335 0.07133 
2 - 2.5 0.06632 0.05791 0.06128 0.05601 0.05405 0.05004 0.03860 0.04214 
2.5 - 3 0.06632 0.05791 0.06128 0.05601 0.05405 0.05004 0.03860 0.04214 
3  - 3.5 0.01751 0.03472 0.01979 0.02203 0.03229 0.03311 0.04547 0.01664 
3.5 - 4 0.01751 0.03472 0.01979 0.02203 0.03229 0.03311 0.04547 0.01664 
4 - 4.5 0.03188 0.05119 0.00932 0.03625 0.03197 0.03925 0.01868 0.05399 
4.5 - 5 0.03188 0.05119 0.00932 0.03625 0.03197 0.03925 0.01868 0.05399 
5 -   5.5 0.01730 0.04169 0.00609 0.03051 0.04309 0.01341 0.01123 0.03591 
5.5 - 6 0.01730 0.04169 0.00609 0.03051 0.04309 0.01341 0.01123 0.03591 
6 - 6.5 0.00986 0.04856 0.00194 0.01526 0.01335 0.02234 0.00427 0.00829 
6.5 - 7 0.00986 0.04856 0.00194 0.01526 0.01335 0.02234 0.00427 0.00829 
7 - 7.5 0.01723 0.01998 0.00452 0.02086 0.01719 0.02481 0.01613 0.01297 
7.5 -  8 0.01723 0.01998 0.00452 0.02086 0.01719 0.02481 0.01613 0.01297 
8 - 8.5 0.01148 0.01475 0.00029 0.00708 0.00804 0.01791 0.01149 0.00375 
8.5  - 9 0.01148 0.01475 0.00029 0.00708 0.00804 0.01791 0.01149 0.00375 
9 - 9.5 0.00402 0.00812 0.00006 0.00084 0.00437 0.01386 0.00006 0.00122 
9.5  - 10 0.00402 0.00812 0.00006 0.00084 0.00437 0.01386 0.00006 0.00122 
10 - 10.5 0.00003 0.01458 0.00005 0.00517 0.00037 0.00427 0.00046 0.00018 
10.5 - 11 0.00003 0.01458 0.00005 0.00517 0.00037 0.00427 0.00046 0.00018 
11 - 11.5 0.00276 0.00288 0.00004 0.00493 0.00023 0.00441 0.00009 0.00003 
11.5 - 12 0.00276 0.00288 0.00004 0.00493 0.00023 0.00441 0.00009 0.00003 
12 - 12.5 0 0.00206 0 0.00301 0 0.00180 0 0.00003 
12.5   - 13 " 0.00206 " 0.00301 " 0.00180 " 0.00003 
13 - 13.5 " 0.00024 " 0.00260 " 0.00003 " 0.00003 
13.5 - 14 " 0.00024 " 0.00260 " 0.00003 " 0.00003 
14 - 14.5 " 0.00201 " 0.00118 " 0.00015 " 0.00002 
14.5  - 15 " 0.00201 " 0.00118 " 0.00015 " 0.00002 
15 -  15.5 " 0.00052 " 0.00055 " 0.00002 " 0 
15.5 - 16 " 0.00052 " 0.00055 " 0.00002 " " 
16-16.5 " 0 " 0 " 0.00002 " " 
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M., de Moraes Gonçalves, J.L., Moreira, R.M.E., Krusche, A.V., Bouvet, J.-M., Nouvellon, 
Y., 2014. Effects of potassium and sodium supply on drought-adaptive mechanisms in 
Eucalyptus grandis plantations. New Phytol. 203, 401–413. 
 (http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/nph.12810/full) 
Charbonnier, F., le Maire, G., Dreyer, E., Casanoves, F., Christina, M., Dauzat, J., Eitel, J.U.H., 
Vaast, P., Vierling, L.A., Roupsard, O., 2013. Competition for light in heterogeneous 
canopies: Application of MAESTRA to a coffee (Coffea arabica L.) agroforestry system. 
Agric. For. Meteorol. 181, 152–169.  
(http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0168192313001901) 
Le Maire, G., Nouvellon, Y., Christina, M., Ponzoni, F.J., Gonçalves, J.L.M., Bouillet, J.P., 
Laclau, J.P., 2013. Tree and stand light use efficiencies over a full rotation of single-and 
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 (http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112712001296) 
 
Un dernier article est actuellement en révision dans la revue New Phytologist. La version 
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Potassium fertilization enhances water-use efficiency for biomass production without 
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Summary 
Adaptive strategies that enhance tree water-use efficiency (WUE) are required to supply the 
global demand in wood under a future drier climate.  
 
A large-scale throughfall exclusion experiment was set up in Brazil to study the effects of 
potassium (K) and sodium (Na) nutrition on WUE of Eucalyptus grandis trees. Intrinsic WUE 
(WUEi) was estimated from leaf gas exchange. Isotopic analyses as well as sap flow 
measurements were carried out to assess WUE for the whole crown and for stemwood 
production (WUEp). 
 
Regardless of the water supply, the stemwood biomass 3 years after planting was 173% higher in 
K-fertilized and 79% higher in Na-fertilized trees than in the control treatment. Excluding 37% 
of throughfall reduced stemwood production only for K-fertilized trees. While the treatments did 
not influence WUEi between 1 and 3 years after planting, K fertilization enhanced WUEp by 
60% across the two water supply regimes.  
 
Our study shows that K fertilization can be useful in Eucalyptus plantations established on 
highly weathered tropical soils to improve WUEp, and therefore the amount of water required to 
supply a given wood biomass. Our study also suggests that a proxy of WUEi may not be useful 
to select trees for their WUEp. 
 
Key words: carbon isotope composition, 
13
C, eucalypt, leaf gas exchange, potassium and 
sodium nutrition, water deficit, water-use efficiency (WUE). 
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Introduction 
Drought is projected to be exacerbated with global warming in most subtropical regions where 
fast-growing tree plantations are established (IPCC, 2013; Hawkins & Sutton, 2012), which will 
affect tree growth and patterns of water use (Wu et al., 2011). High productivity requires high 
water use, therefore these planted forests are likely to be particularly affected by severe drought 
periods (Allen et al., 2010). In a context of global increase in the world 
demand for wood products (FAO, 2014), adaptive strategies combining high growth potential 
and tolerance to water deficit are urgently needed to manage productive planted forests. 
Throughfall exclusion experiments, where a percentage of total canopy throughfall is prevented 
from reaching the soil by means of plastic panels, have been specifically designed to examine 
tree response to drought in temperate forest (e.g. Hanson et al., 2001) and tropical forest (e.g. da 
Costa et al., 2010). However, large-scale throughfall exclusion experiments have never been 
designed in tropical planted forests to examine tree physiological adjustment mechanisms in 
response to the interaction between nutrient and water stress (Wu et al., 2011).  
 
Tree water-use efficiency (WUE) is a critical parameter used to evaluate tree performance and to 
explore options for water saving (Monclus et al., 2006; Cernusak et al., 2007; King et al., 2013; 
Lévesque et al., 2014). Improving our understanding of the mechanisms driving tree WUE is 
thus highly desirable to adapt the management practices in areas subjected to water shortage. 
Water-use efficiency is a conceptually simple parameter that, in general terms, defines the 
efficiency of the ecosystem to capture carbon or to produce biomass relative to water use. 
Measuring WUE is, however, methodologically challenging because this trait can be estimated 
in various ways and at different spatial and temporal scales (Hsiao, 1973; Binkley et al., 2004; 
Ripullone et al., 2004; Seibt et al., 2008). At leaf scale, intrinsic WUE (WUEi, i.e. the ratio of A, 
net CO2 assimilation, to gs, stomatal conductance) is calculated from instantaneous leaf gas 
exchange measurements (Osmond et al., 1980). Instantaneous WUE (TUE, i.e. the ratio of A to 
transpiration) differs from WUEi as it compares photosynthetic properties dependent of 
evaporative demand (Farquhar and Richards, 1984). Leaf WUE can also be estimated via isotope 
signature of carbon integrated over the period of leaf structural carbon fixation (leaf δ13C), 
assuming a strong positive correlation between leaf δ13C and WUE as observed in cereals 
(Farquhar & Richards 1984) and trees (Ponton et al., 2002; Monclus et al., 2006; Cernusak et al., 
2007). However, time series of leaf δ13C alone are not reliable indicators of changes in plant 
water use efficiency without independent estimates of gas exchange or environmental conditions 
(Seibt et al., 2008). Phloem sap δ13C has been used as an integrative tracer of short-term changes 
in WUE at canopy-level (Cernusak et al., 2003; Keitel et al., 2003, 2006, Cernusak et al., 2007; 
Merchant et al., 2010; Rascher et al., 2010; Cernusak et al., 2013). As phloem sap δ13C was 
found to correlate well with phloem sugar concentration, the latter has been proposed as a 
reliable surrogate for δ13C and thus for WUE in eucalypt species (Tausz et al., 2008). At the 
stand scale, water-use efficiency can be defined as the ratio between gross primary production 
(GPP), or stemwood production (WUEp), and water transpired (T) over the same period (Law et 
al., 2002). Because WUE responses to environmental conditions can be different for WUEi and 
for WUEp (Lindroth & Cienciala, 1996; Binkley et al., 2004; Niu et al., 2011), studying WUE at 
different scales is needed to provide insight into sources of spatio-temporal variations of this 
trait. 
 
WUE is implicitly sensitive to environmental conditions and hence environmental changes. 
Water and nutrient availabilities strongly influence growth as well as resource use efficiency and 
biomass partitioning in planted forest (Binkley et al., 2004; Stape et al., 2004; Beer et al., 2009; 
White et al., 2013). A rise in resource availability is likely to increase tree productivity and 
WUEp by the shift of the A/gs ratio in favour of A (increase in WUEi) and/or by a shift in 
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biomass partitioning to aboveground tree components (Litton et al., 2007; Ryan et al., 2010). 
While water deficit often leads to an increase in WUEi through stomatal closure (Bréda et al., 
2006; Ainsworth & Long, 2005), WUEp would tend to decrease within a context of water 
scarcity through an increase in the fraction of assimilates allocated to roots (Litton & Giardina, 
2008; Franklin et al., 2012). Olbrich et al. (1993) showed that large differences in WUEp for four 
Eucalyptus grandis clones growing at the same site in South Africa were more dependent on 
growth rates than on transpiration rates. However, comprehensive field studies combining 
measurements of WUE at different scales under contrasting water supply are scarce for tree 
species (White et al., 2009a; Albaugh et al., 2013). Finding ways to improve tree WUE in areas 
subjected to water deficit is of considerable interest and requires a quantitative understanding of 
the physiological mechanisms governing drought stress (Dvorak, 2012; Marguerit et al., 2014). 
Fertilization is likely to improve WUE in plants submitted to water shortage (Cakmak, 2005). 
Potassium (K) and sodium (Na) supply enhanced WUEi in cacao plants (Gattward et al., 2012) 
and olive trees (Erel et al., 2014). On highly weathered tropical soils, potassium (K) and sodium 
(Na) supply enhance tree growth, wood production, leaf gas exchange and stomatal sensitivity to 
water deficit of Eucalyptus grandis trees (Battie-Laclau et al., 2014a,b), and reduce the fraction 
of carbon allocated belowground (Epron et al., 2012). Sodium addition alleviates the functional 
and structural limitations to CO2 assimilation rates in E. grandis trees growing in K-deficient 
soils (Battie-Laclau et al., 2014b), as shown recently for olive trees (Erel et al., 2014). K and Na 
fertilization might therefore be a relevant option to enhance WUEp in water scarce environments. 
However, the effects of K and Na nutrition on the mechanisms controlling WUEp in forest 
ecosystems have yet to be identified. 
 
Within the Eucalyptus genus, the highly productive E. grandis species is the most planted 
worldwide in moist and warm subtropical regions (Harwood, 2011). Our study aimed to gain 
insight into the effects of K and Na nutrition of E. grandis trees on WUE under contrasting water 
supply regimes. We hypothesized that: 1) K and Na supply enhance WUE at the leaf level and 2) 
K fertilization enhance WUEp through an increase in biomass partitioning to stemwood 
production. 
 
Materials and methods  
Study area 
The experiment was conducted at the Itatinga Experimental Station of the University of São 
Paulo in Brazil (23°02’S; 48°38’W). Over the last 15 years, the mean annual rainfall was 1360 
mm .The mean monthly temperature was 15°C during the dry season, from June to September, 
and 25°C during the rainy season, from October to May. Time series of daily rainfall, VPD and 
soil water contents over our study period can be found in Battie-Laclau et al. (2014b). 
 
The experiment was located on a hilltop (slope < 3%) at an altitude of 850 m. The soils are very 
deep ferralsols (> 15 m) developed on Cretaceous sandstone, Marília formation, Bauru group, 
with a clay content ranging from 14% in the A1 horizon to 23% in deep soil layers. The 
mineralogy was dominated by quartz, kaolonite and oxyhydroxides with acidic soil layers (pH 
between 4.5 and 5). Exchangeable K and Na concentrations were on average 0.02 cmolc kg
-1
 of 
soil in the upper soil layer and < 0.01 cmolc kg
-1
 of soil between the depths of 5 cm and 1500 cm 




A split-plot experimental design was set up in June 2010 with a highly productive E. grandis 
clone used in commercial plantations by the Suzano Company (Brazil). Six treatments (three 
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fertilization regimes x two water regimes) were applied in three blocks. The whole-plot factor 
was the water supply regime (‘exclusion’ plots, -W, vs ‘exclusion-free’ plots, +W) and the split-
plot factor was the fertilization regime (C, +Na, +K). The treatments were: 
C-W: control nutrition, without K and Na application, and approx. 37% of throughfall excluded;  
+Na-W: 0.45 mol Na m
-2
 applied as NaCl, and approx. 37% of throughfall excluded; 
+K-W: 0.45 mol K m
-2
 applied as KCl, non-limiting in terms of the availability of K for tree 
growth (Almeida et al., 2010), and approx. 37% of throughfall excluded; 
C+W: control nutrition, without K and Na application, and no throughfall exclusion; 
+Na+W: 0.45 mol Na m
-2
 applied as NaCl and no throughfall exclusion; 
+K+W: 0.45 mol K m
-2
 applied as KCl and no throughfall exclusion; 
 
The area of individual plots was 864 m
2
, with 144 trees per plot at a spacing of 2 m x 3 m. One 
plot in each treatment was 50% bigger to allow destructive sampling without disturbing tree 
growth in the inner plots where measurements were made. The total amounts of KCl and NaCl 
were applied at 3 months after planting. Fertilizer doses were established in mol m
-2
, rather than 
in g m
-2




 play a key role in the maintenance of 
cation-anion balances in plant cells and we wanted to compare tree development for the same 
positive charge per hectare applied in +K and +Na. All the trees in the experiment were fertilized 
for the other nutrients at planting (3.3 g P m
-2
, 200 g m
-2 
of dolomitic carbonates and trace 
elements) and at 3 months of age (12 g N m
-2
), which was non-limiting for tree growth at our 
study site (Laclau et al., 2009). The Na content in the KCl fertilizer was 1.0% and the K content 
in the NaCl fertilizer was 0.05% (< 15 mg K m
-2 
contained in the NaCl fertilizer applied). 
 
Throughfall was partially excluded in the -W plots from September 2010 onwards, using panels 
made of clear greenhouse plastic sheets mounted on wooden frames at a height varying between 
1.6 and 0.5 m. Plastic sheets covered 37% of the area in the –W plots and the throughfall 
exclusion amounted thus to approx. 450 mm yr
-1
 in the -W plots. Time series of soil water 
contents down to a depth of 6 m shown by Battie-Laclau et al. (2014b) demonstrate that 
throughfall exclusion sharply decreased soil water storage in our experiment. A scaffold tower 
was used to access to the crown of four trees in each inner plot (for a total of 18 towers in the 3 
blocks). 
 
Biomass and leaf area sampling 
Tree height and circumference at breast height were measured every 6 months on 36 inner trees 
per plot (excluding a minimum of three buffer rows). Total leaf area and aboveground biomass 
was quantified by sampling eight trees selected to account for the distribution of cross-sectional 
area in each treatment at ages 11, 16, 23, 28 and 35 months (only leaf area at 16 and 28 months 
after planting). The trees were separated into compartments: leaves, living branches, dead 
branches, stem wood (diameter > 2 cm at the thinner end) and stem bark. Diameters, lengths and 
weights were measured in the field. Subsamples were taken from all the compartments, dried 
until they were at constant weight, and the dry biomass of the components in each tree was 
calculated proportionally. Foliage biomass was determined for each sampled tree by weighing all 
the leaves in the field and randomly subsampling 90 leaves (30 leaves in the upper, middle and 
lower thirds of the crown). Leaf samples were immediately scanned at 300 dpi and the fresh 
mass was measured. They were then weighed after oven drying at 65° C for 48 h to estimate the 
specific leaf area for each crown section. Tree leaf area was obtained by summing the leaf areas 
of the three crown sections, which were estimated multiplying specific leaf area by leaf dry 
weight. Allometric equations were established for each component and at each age and applied to 
the plot inventories to estimate biomasses and LAI on a hectare basis. ANPP was assessed 
during the first 3 years after planting by summing the increments of aboveground biomass with 
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litterfall. Litterfall was collected monthly in all the treatments, oven-dried at 65 °C and weighed. 
Six litter-traps (52 x 52 cm) were systematically located in each plot to sample representatively 
different distances from the trees in three blocks (18 litter-traps per treatment). Only leaves were 
collected throughout this period because dead branches and bark only began to fall the fourth 
year after planting.  
 
Leaf water potential 
Predawn leaf water potential (Ψpdwn, a proxy for tree water status) of the four trees accessed by 
scaffold tower in each inner plot (a total of 72 trees in the 3 blocks) was measured monthly on 
sunny days (from 05:00 h to 07:00 h) using a nitrogen gas supplied pressure chamber (PMS 
Instrument Company, Albany, OR, USA). Measurements were made on one fully expanded leaf 
per tree (approximately 2 months old) in the upper third of the canopy, at the northern side of 
each tree (12 leaves per treatment). Diurnal measurements of leaf water potential (Ψw) were 
performed between 7:00 h and 18:00h (five to six measurements throughout the day in all the 
treatments in block 1) on one fully expanded leaf per tree in the upper third of the canopy, at the 
northern side (full-sun) of each tree (four leaves per treatment and per measurement) on sunny 
days at 295 (2011 rainy season), 468 (2011 dry season), 666 (2012 rainy season) and 821 (2012 
dry season) days after planting.  
 
Foliar concentrations of nutrients and δ13C 
Forty-eight fully expanded leaves approximately 2 months old (four leaves from each of the four 
trees accessed by scaffold towers in each plot) were collected in each treatment in the north 
direction in full-sun positions in the upper third of the crown at age 10, 16, 22 and 28 months 
between 17:00 h and 18:00 h. Leaves were oven-dried at 65°C until constant weight and ground 
(one composite sample per plot at each sampling date) for chemical and isotopic analysis. The 
dried material was milled to pass through a 1 mm sieve and then calcinated at 550 °C. After 
digestion in nitric and perchloric acids, K and Na contents were determined using flame emission 
spectrophotometry. Foliar carbon isotope composition was determined by continuous flow 
isotope ratio mass spectrometry, using a Thermo Delta Plus mass spectrometer (Finnigan MAT, 
Bremem, Germany) coupled to a Carlo Erba NC2500 elemental analyzer (CE Instruments Milan, 
Italy). Certified reference samples were used to check the quality of the analyses. For all plant 
samples, the results were expressed in delta notation (δ13C) as parts per mil (‰) difference from 
the Pee Dee Belemnite standard and computed as follows:  
  
     
                                   
                
           (1) 
 
Leaf gas exchange measurements and WUEi calculation 
Leaf gas exchange (net CO2 assimilation and stomatal conductance) was measured monthly on 
2-month-old fully expanded leaves, sampled from the north side of the canopy and in the upper 
third of the crown of the four trees per plot accessed by scaffold tower (in block 1). Leaf gas 
exchange was measured on one leaf per tree between 12:00 h and 14:00 h on sunny days (4 
leaves per treatment), simultaneously to the measurement of min on adjacent leaves on the same 
branches. Midday net CO2 assimilation (Amidday), stomatal conductance (gsmidday) and 
transpiration rate (Emidday) were measured at a photosynthetically active radiation (PAR) flux 
density > 1300 μmol m−2 s−1 (> 93% of light-saturated photosynthesis in E. grandis at our study 
site), near constant ambient CO2 concentration (Ca ≈ 380 μmol mol
−1
) with a portable gas 
exchange system (LI-COR 6200, LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA) and a 1149 cm
3
 chamber 
equipped with a LI-COR quantum sensor. Midday intrinsic WUE (WUEi) was calculated as the 
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ratio of Amidday to gsmidday and instantaneous WUE (TUE) was calculated as the ratio of Amidday to 
Emidday. 
 
Diurnal measurements of leaf gas exchange were performed simultaneously to the diurnal 
measurements of Ψw (at 295, 468, 666 and 821 days after planting) on adjacent leaves on the 
same branches between 7:00 h and 18:00h (five to six measurements throughout the day in all 
the treatments in block 1) on one fully expanded leaf per tree (four leaves per treatment and per 
measurement).  
 
Collection of phloem sap and determination of total sugars concentration and δ13C 
Phloem sap collections were routinely made from series of horizontal incisions as described by 
Pate et al. (1998) in 6 trees randomly selected in each plot. Bulk samples of 20 to 40 l were 
collected for the 6 trees in each plot between 16:00 h and 18:00 h, using a series of two or three 
cuts around the trunk at approx. 1.3 m above ground level. Sap droplets were collected with a 
micropipette. Total sugar concentrations in phloem sap were measured immediately upon 
collection using a temperature-compensated hand refractometer calibrated in the range 0±32% 
(w/v) sucrose (Pate et al., 1998). The rest of the sap sample was kept in 1.5-ml Eppendorf vials 
and quickly frozen in a portable refrigeration unit. Samples were then filtered through 0.2 m 
Millipore disposable filters and stored at -20°C to await analysis of δ13C by CF-IRMS 
(Continuous-Flow Isotope Ratio Mass Spectrometry). The samples were lyophilized, injected 
into an elemental analyzer (EA–1110 CHN, Carlo Erba, Milan, Italy) and combusted under 
excess oxygen. The resulting CO2 was transferred to a sector mass spectrometer (Thermo 
Scientific, Delta Plus, Bremen, Germany) for the determination of the stable isotope ratio 
expressed in delta notation (δ13C) as a proxy of time- and tree-integrated estimates of water-use 
efficiency (Farquhar et al., 1989). The analytical precision was ±0.1‰ (standard deviation for 20 
repetitions). 
 
Stand transpiration  
A preliminary study was carried out for 18 E. grandis trees to establish a calibration equation for 
thermal dissipation sensors (Granier, 1985). Three trees of contrasting social status (dominated, 
average and dominant) were sampled at 18, 29, 45, 54, 65 and 72 months after planting. The 18 
trees were equipped with 3 sap flux sensors (length 2 cm) over about 1 week, then cut at the 
bottom of the trunk (inside water) and immediately placed in a bucket. Time series of tree 
transpiration measured by difference between the water levels inside the buckets over 4-6 days 
after cutting as well as sapwood area measured by dye injection for the same trees were used to 
calibrate the sensors. This preliminary study made it possible to establish a single calibration 
equation across all the sampled trees (slope of 0.97 and R
2
=0.94 between predicted and 
measured values of tree transpiration, Delgado-Rojas et al., 2010). 
 
Sapflow density measurements were conducted from July 2011 to June 2013 in -K+W, +K+W, -




) was measured in 10-13 trees per 
treatment distributed throughout the range of basal areas in each treatment. Every tree was 
equipped with one sensor at approx. 0.2 m above the ground at age 1 year. Sap flux sensors were 
protected from thermal influences and water intrusion by a reflective foil. All the sensors were 
simultaneously moved to approx. 1.3 m above the ground at age 1.7 years. Sensor output voltage 
was recorded every 30 s and the average value was stored every 30 min (CR1000 dataloggers 
and AM16/32 multiplexers, Campbell Scientific Inc., Logan, UT, USA). All the sensors were 
checked every 1-3 weeks and replaced if out of range readings were recorded or if probes were 
physically damaged. The sensors were placed in newly drilled holes on another side of the trunk 
(randomly chosen) less than 3 months after their installation to avoid underestimating the fluxes 
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due to the fast tree growth. Sap flux density was calculated using the specific calibration 
equation described above. Sapwood area at approx. 1.3 m above the ground was determined by 
dye injection for 8 trees destructively sampled at 1, 2 and 3 years of age in each treatment (for a 
total of 144 trees) and treatment-specific allometric relationships between tree circumference at 
breast height (CBH) and sapwood area were established at each age and applied to the monitored 
trees. Sap flow estimations for each tree were computed as the product of sapflow density by the 
sapwood area estimated from successive measurements of CBH over the study period. We 
assumed that probes measured an integrated instantaneous sap velocity over the average 
sapwood thickness for instrumented trees. 
 
A linear regression was established for each treatment between daily totals of transpiration 
(dependent variable) and CBH
2
 (independent variable) for each tree equipped with sap flux 
sensor (adapted from Kunert et al., 2012). Missing values (4-9% depending on the treatment) 
were estimated to reach a minimum of 6 values of tree transpiration per treatment and per day 
during periods with sensor failures, from regressions between a simple estimation of daily 
evapotranspiration (ET0; Allen et al., 1998) and measurements of daily transpiration for the same 
tree before and after sensor failure. Mean R
2
 values for all the regressions over the study period 
were between 0.70 and 0.75 for the 4 treatments. These treatment-specific regressions were then 
applied daily to the CBH values of all the trees in the inner subplots of the experiment to 
estimate stand transpiration in each subplot.  
 
ANPP and WUEp calculation 
CBH values were linearly interpolated between 3-4 inventories per year in the inner subplots to 
estimate daily values of CBH for all the trees between 1 and 3 years after planting. Water-use 
efficiency of wood production (WUEp) was calculated annually as the stemwood biomass 
produced in each treatment divided by the total amount of water transpired over the same period.  
 
Data analysis 
Statistical analyses were processed using SAS v.9.2 (SAS, Cary, NC, USA). Mixed-effect 
models were used to test the effects of water supply, fertilization, season, stand age, and 
interaction between water supply and fertilization, water supply and stand age, fertilization and 
stage age as well as between water supply and fertilization and stand age (as fixed effects) on 
ANPP (annual), the proportion of stemwood biomass within ANPP, K and Na concentrations 
within leaves. Blocks and water supply x block were considered as random effects to take into 
account the split-plot design. Residuals were modelled by a first-order autoregressive correlation 
model to account for the correlations between sampling dates. Linear and non linear regressions 
were fitted using Proc reg and Proc nlin, respectively (SAS, Cary, NC, USA). The level of 
significance applied in all testing was 0.05. 
 
Results 
Aboveground net primary production 
The effects of the water supply and fertilization regimes on aboveground net primary production 
(ANPP) increased with stand age (Fig. 1). While Na and K fertilizations multiplied the ANPP 
over the study period by 1.5 and 2.2, respectively, throughfall exclusion did not significantly 
influence ANPP (Table 1). However, a significant interaction between the water supply regime 
and fertilization reflected a lower enhancement of ANPP by K and Na addition in –W plots than 
in +W plots. The effects of treatments on the annual ANPP increased with stand age (significant 
F x Age and W x Age interaction in table 1). The stemwood net primary production 
(NPPstemwood) was also much more influenced by the fertilization regime than by throughfall 




 the first year after 
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the third year in +K, across the two water supply regimes. The fraction of ANPP partitioned to 
stemwood production increased from 22% the first year after planting, to 50% the second year 
and 75% the third year across all treatments. Fertilization significantly increased the partitioning 
of ANPP to stemwood production and a significant Fertilization x Age interaction reflected an 
increase in the effect of fertilization with tree ageing. In contrast, the effect of throughfall 
exclusion on the partitioning of ANPP to stemwood production was not significant over the first 
3 years after planting (Table 1).  
 
Leaf area index and foliar nutrient concentrations 
Leaf area index (LAI) was about 30% higher in Na-fertilized trees and 60% higher in K-
fertilized trees than in the C treatment, across all the sampling ages (Table 1). While LAI was 
strongly influenced by tree age and fertilization, the effect of throughfall exclusion was not 
significant over the study period (Table 2). Foliar N, P, K and Na concentrations were 
significantly influenced by the fertilization regimes and the highest concentrations of N, P and 
Na were measured in +Na (Tables 1 & 2). Foliar N concentrations ranged from 18.4 to 23.9 g kg
-
1
 over the study period, and P concentrations from 0.8 to 1.4 g kg
-1
. While K fertilization led to 
110% higher foliar K concentrations in +K relative to +Na and C, Na supply increased by 350% 
Na concentrations within leaves in +Na relative to +K and C across all sampling dates. 
Throughfall exclusion did not significantly influence the concentrations of N, P, K and Na in 
fully expanded leaves (Table 1). Tree age and the interaction between tree age and fertilization 
significantly influenced foliar N, P, K and Na concentrations. Foliar Na concentrations increased 
during dry periods (16 and 28 months after planting) but the seasonal pattern was less clear for 
foliar N, P and K concentrations. 
 
Diurnal variations of leaf water potential, gs, A and WUEi, 
Leaf water potentials (w) decreased early in the morning to reach minimum values at midday 
and a slow recovering occurred in the afternoon (Fig. 2). The sharpest decrease in w in the 
morning occurred for K- and Na-fertilized trees during the dry seasons. Although the fertilization 
and water supply regimes strongly influenced A and gs during the rainy season, WUEi was little 
affected. In contrast, the effects of treatments on A and gs were low during the dry season and 
they were exacerbated on WUEi. WUEi remained steady along the day at all the measurement 
dates, except during the driest period (end of the 2012 dry season) where WUEi at midday was 
low in the most water-deficient treatments (+Na-W and +K-W) and high in the other treatments. 
Both WUEi values and the circadian range of WUEi were higher during the dry seasons than 
during the rainy seasons, whatever the treatment.  
 
Seasonal variations of predawn leaf water potential and midday WUEi 
Midday WUEi exhibited strong seasonal variations with a sharp increase during dry periods (Fig. 
3a). A strong relationship between A and gs across all the measurements (R
2
=0.89) emphasized 
that midday WUEi were not influenced by the water and fertilization supply regimes (Fig. 3b). 
Midday WUEi as well as the slope of the relationship between A and gs (dA/dgs) rapidly 
decreased with increasing gs . WUEi was strongly linked to pdwn (Fig. 4a) as well as VPD (Fig. 
4b), irrespective of the water and fertilization supply regimes. Mean annual WUEi values were 
close to 40 μmol CO2 mol
-1
 H2O whatever the fertilization and water supply regime, and were 
not correlated with stand ANPP (Fig. 4c). 
 
Phloem sap 13C and foliar δ13C 
A strong positive relationship was found between 13C values and total sugar concentrations in 
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exhibited stronger seasonal variations than foliar 13C over the study period (Fig. 5c). Phloem 
sap 13C values were the highest during the dry periods in all the treatments (467 and 830 days 
since planting). The treatments did not influence similarly the 
13
C values in leaves and phloem 
sap. While throughfall exclusion led to a significant increase in phloem sap 
13
C, its effect on 
leaf 13C was not significant (Table 1). In contrast, fertilization significantly increased leaf 13C 
but the effect on phloem sap 13C was not significant.  
 
Stand water use 
Total annual canopy transpiration over the second and third years after planting amounted to 739 
mm y
-1 
in C+W, 1351 mm y
-1
 in +K+W, 774 mm y
-1
 in C-W and 1278 mm y
-1
 in +K-W (Fig. 6), 
hence the fertilization effect was strong whereas the water supply effect was weak to moderate, 
except in the +K-W treatment during the drought of the second year. Time series of daily canopy 
transpiration reflected the seasonality of Ψpdwn, with seasonal variations much more pronounced 
in +K than in C. While K fertilization multiplied by 1.7 the total canopy transpiration from 1 to 3 
years after planting across the two water supply regimes, throughfall exclusion had a low effect 
on canopy transpiration. Predawn leaf water potential reached a minimum of -2 MPa in +K-W, at 
the end of the second dry season. A depressive effect of drought on canopy transpiration 
appeared earlier in –W than in +W for K-fertilized trees, but this pattern was not observed in K-
deficient trees. While canopy transpiration was slightly higher in C-W than in C+W on the 
second year after planting, the opposite occurred the third year after planting. 
 
Water use efficiency for stemwood biomass production  
While K fertilization enhanced by 60% WUEp from 1 to 3 years after planting, throughfall 
exclusion did not significantly influence WUEp (Fig. 7 and Table 1). A significant interaction 
between fertilization and water supply reflected a depressive effect of throughfall exclusion on 
WUEp only for K-fertilized trees. WUEp ranged from 0.8 to 1.2 kg of stemwood m
-3
 of 
transpired water the second year after planting and from 0.9 to 1.9 kg m
-3
 the third year, 
depending on the treatment. WUEp was about 50% higher the third year after planting than the 
second year for K-fertilized trees. Mean annual values of WUEi and TUE were not significantly 
correlated with WUEp (Fig. 8). 
 
Discussion 
Effects of fertilization and throughfall exclusion on tree growth 
Potassium, and to a lesser extent Na supply, greatly increased LAI, stemwood production and 
ANPP in our K-deficient soil. ANPP was very high the third year after planting in +K+W 
compared to other eucalypt plantations in Brazil (Ryan et al., 2010), which confirms that the 
amounts of N and P fertilizers applied were not limiting tree growth (Gonçalves et al., 2008; 
Laclau et al., 2009). Harvest ratios (stem biomass production/ANPP) between 70% and 85% are 
common after canopy closure in Brazilian eucalypt plantations (Laclau et al., 2009; Ryan et al., 
2010). Potassium and Na fertilizations increased total leaf area as well as photosynthetic activity 
in fully expanded leaves (Battie-Laclau et al., 2014a), which contributed to increasing ANPP. A 
positive effect of K supply on leaf area and ANPP is well established in K-deficient soils. and Na 
replacement of K in physiological processes (Maathuis, 2014)  
has been studied for several decades for sugar beet (Nunes et al., 1984;), has been recently 
pointed out for some C3 species like cacao (Gattward et al., 2012), olive trees (Erel et al., 2014) 
and E. grandis (Battie-Laclau et al., 2014a). 
 
The exclusion of 37% of throughfall reduced the beneficial effect of K fertilization on 
photosynthesis, LAI and growth of E. grandis trees. E. grandis trees cope with drought by 
reducing total leaf area (Whitehead and Beadle, 2004; le Maire et al., 2011), which participates 
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to the reduction in total light absorption and consequently in total photosynthesis. K-fertilized 
trees were more affected by drought than K-deficient trees that exhibited lower LAI and gs, 
values and consequently lower tree growth rates and lower water demand than K-fertilized trees 
(Battie-Laclau et al., 2014b). The growth of E. globulus trees also reflected an increase in water 
stress during dry periods in response to nitrogen fertilization (White et al., 2009b). Strong 
positive relationships between biomass production, tree water requirements and soil water 
availability are well documented (Brando et al., 2008; Muller et al., 2011; Lemoine et al., 2013). 
Consequently, supplying nutrients to maximize tree growth may exacerbate tree water 
requirements and therefore water shortage under severe drought. In our experiment, the effect of 
throughfall exclusion on wood production in the first two years of the experiment might have 
been damped due to the access to large amounts of water stored in deep soil layers by eucalypt 
fine roots (Christina et al. 2011; Laclau et al. 2013). However, deep soil water stocks rapidly 
decreased in the K-fertilized plots over stand ageing (Battie-Laclau et al., 2014b), thus affecting 
tree growth the third year after planting. 
 
Effects of water and nutrient supply regimes on WUEi 
E. grandis trees responded to water shortage during dry periods by increasing WUE at the leaf 
level (i.e. high midday WUEi) and at the crown level (i.e. less negative phloem 
13
C values 
integrating diurnal variations of WUEi within the crown). The low variability in WUEi 
throughout the day (except during the driest period that occured only a few days over the 3 years 
of our study) shows that midday WUEi can be considered as a valuable proxy of daily WUEi 
(Fig. 3). A was close to maximum values at midday during the rainy season, which shows that 
midday measurements represent a substantial amount of the daily photosynthesis and therefore 
that phloem 13C values should be well correlated to A/g measurements at midday. Although A 
values were low at midday during the dry season, which suggests that phloem 13C values were 
mainly influenced by photosynthesis in the morning, the roughly stable diurnal patterns of WUEi 
suggest that phloem 13C should be well correlated with midday WUEi. The increase in WUEi 
during dry periods was attributed to a stronger decrease for gs than for A in E. grandis leaves 
(Battie-Laclau et al., 2014a, b). This pattern is well documented for grasslands (Niu et al., 2011) 
and woody species (Bauerle et al., 2006; Nagakura et al., 2006; Lévesque et al., 2014; Battitaglia 
et al., 2014). However, excluding approx. 450 mm yr
-1
 of throughfall was insufficient to increase 
mean WUEi over the first three years after planting in our experiment.  
 
Contrary to our first hypothesis, WUEi was little influenced by K and Na fertilization regimes 
over the study period. A preliminary study in our experiment showed that leaf anatomy, A, 
stomatal conductance, and mesophyll conductance were strongly influenced by K, and to a lesser 
extent Na fertilization (Battie-Laclau et al., 2014a). However, relative limitations of A caused by 
stomatal conductance, mesophyll conductance, and biochemical photosynthetic capacity 
(maximum rates of carboxylation and electron transport) were not influenced by K and Na 
supply for E. grandis trees, contrary to the response of Robinia pseudoacacia seedlings to N 
supply (Liu et al., 2013). This pattern may explain why the relationship between A and gs was 
similar for all treatments and thus the low influence of K and Na fertilization regimes on WUEi. 
Gago et al. (2014) confirmed that increases in gm/gs and Vcmax/gs ratios are systematically related 
with increases in WUEi maintained across species, habitats, and environmental conditions. For 
eucalypts and some other tree species, coordination between stomatal conductance and 
photosynthetic capacity (Cernusak et al., 2011) or the adjustment of the ratio of leaf area to 
water-conducting tissue (Hutley et al., 2011) were found to damp the response of Ci/Ca ratio and 
carbon isotopic discrimination to gradients of resource availability (Cernusak et al., 2013). In C3 
species, the slope of the relationship between A and gs (dA/dgs) rapidly decreases with increasing 




 (Hetherington & 
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Woodward, 2003). Therefore plants with high stomatal conductances such as E. grandis trees are 
expected to show lower variability in WUEi for a given change in conductance than species with 
lower stomatal conductance. Seasonally, the variability of WUEi is high only during short dry 





Contrary to our findings for E. grandis trees, K and Na supply clearly enhanced WUEi in cacao 
plants (Gattward et al., 2012) and olive trees (Erel et al., 2014). Contrasting effects of K and Na 
nutrition on leaf WUE may reflect large differences between species in response of stomatal 
control machinery and/or photosynthetic capacity to K and Na supply (Erel et al., 2014). 
 
Mechanisms accounting for an enhancement in WUEp in response to K fertilization 
In agreement with our second hypothesis, allocation patterns were strongly involved in the 
enhancement of WUEp in response to K fertilization. The strong increase in WUEp in response to 
K fertilization resulted from a higher increase in stemwood production than in water use. The 
lack of correlation between annual values of WUEp and TUE shows that environmental 
conditions do not explain the lack of influence of water and nutrient supply regimes on WUEi. 
Therefore K supply strongly increased biomass-based WUE while the gas-exchange based WUE 
was not affected. This pattern shows that biomass partitioning was a more important cause of 
growth differences than gas exchange under the experimental conditions. A significant increase 
in the fraction of ANPP allocated to wood NPP in response to fertilization was shown in our 
study. Leaf longevity is about half in K-deficient E. grandis trees relative to K-fertilized trees 
while total leaf production is not modified, which leads to much higher LAI and ANPP values in 
K-fertilized trees (Laclau et al., 2009; Epron et al., 2012). The higher proportion of ANPP 
flowing to foliage production in K-deficient trees than in K-fertilized trees contributes to 
reducing GPP partitioning to wood NPP. In addition, an adjacent experiment at our study site 
showed that K and Na fertilizations decrease the proportion of GPP allocated belowground in E. 
grandis plantations. Total belowground carbon fluxes (the sum of root production, root 
respiration, and mycorrhizal production and respiration) from 4 to 6 years after planting 
accounted for 31% of GPP in K-deficient trees and only 21-23% in K- and Na-fertilized trees. K 
and Na fertilizations significantly increased the fraction of GPP allocated to stemwood NPP in 
this experiment (Epron et al., 2012). A growing body of evidence suggests that management 
practices that increase GPP in eucalypt plantations also increase the fraction of GPP allocated to 
wood NPP through a decrease in the fraction of GPP allocated belowground. This pattern was 
shown in response to fertilizer additions (NPK and micronutrients) in Eucalyptus saligna 
plantations in Hawaï (Giardina et al., 2003), as well as in response to irrigation in clonal 
Eucalyptus plantations at four sites in Brazil (Ryan et al., 2010). Consistently, the fraction of 
GPP allocated to stem NPP increased across a gradient of productivity in a commercial E. 
grandis plantation in Brazil (Campoe et al., 2012). WUEp values in our study ranged from 1.1 to 
1.9 kg of stemwood m
-3
 of transpired water for K-fertilized trees, which is consistent with other 
estimates in eucalypt plantations (Stape et al., 2004). 
 
The lack of correlation between WUEp and WUEi in our study shows that proxies of WUEi (e.g. 
leaf or phloem δ13C) cannot be used to gain insight into the factors controlling WUEp for our E. 
grandis clone. Earlier studies have also shown that an increase in WUEi under water stress was 
not correlated with tree growth (Andreu et al., 2011; Battipaglia et al., 2013; Lévesque et al., 
2014). In a literature review, Seibt et al. (2008) stress that WUEi, TUE, WUEp and foliar 
13
C 
can vary independently as they are differently affected by changes in environmental conditions 
and plant properties. Contrary to WUEi and TUE, WUEp is influenced by many non-
photosynthetic factors, such as the carbon partition within trees, the carbon concentration in 
woody tissues, and the proportion of water vapor lost independently of photosynthesis 
(transpiration from stems, cuticles, etc…). Water stress and nutrient deficiencies generally 
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decrease the carbon use efficiency (Giardina et al., 2003; Callister and Adams, 2006; Vicca et 
al., 2012; Mitchell et al., 2013; Zhang et al., 2014) and the partitioning of assimilates to wood 




While WUEi was little influenced by contrasting fertilization and water supply regimes, 
favorable growing conditions clearly enhanced WUE for stem biomass production. 
Consequently, large changes in WUEp of our E. grandis clone depending on environmental 
conditions could not be predicted from leaf or phloem δ13C, which are common proxies of 
WUEi. Allocation patterns in response to nutrient and water supply appeared as a major driver of 
WUEp. These results provide critical information to improve our mechanistic understanding of 
WUEi and WUEp in response to nutrient and water availability. They also may be helpful to 
account for nutrient limitations in process-based models and to identify the most relevant traits 
to be used in breeding strategies for improving WUEp in a context of climate change. 
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Fig 1. Aboveground net primary production (ANPP) (a), stemwood biomass (b) and proportion 
of wood production in annual ANPP (c) in Eucalyptus grandis stands. C, +Na and +K refer to 
the control, Na- and K-fertilized trees, respectively. +W and –W refer to undisturbed rainfall and 
exclusion of 37% of throughfall, respectively. Vertical bars indicate standard errors between 
blocks (n = 3). 
 
Fig 2. Diurnal changes of intrinsic water-use efficiency (WUEi) (a, b, c, d), leaf water potential 
(w) (e, f, g, h), stomatal conductance (gs) (i, j, k, l) and carbon assimilation rate (A) (m, n, o, p) 
of E. grandis trees at 295 (2011 rainy season), 468 (2011 dry season), 666 (2012 rainy season) 
and 821 (2012 dry season) days after planting. Each value is the mean of four measurements 
made on fully expanded leaves on sunny days. C, +Na and +K refer to the control, Na- and K-
supplied trees, respectively. +W and –W refer to undisturbed rainfall and exclusion of 37% of 
throughfall, respectively. 
 
Fig 3. Mean and standard errors (n = 4) of intrinsic midday water-use efficiency (WUEi) 
throughout the study period (a), and relationship between carbon assimilation rate (A) and 
stomatal conductance (gs) for all the leaves measured in the experiment (b). The shaded areas in 
Fig. 3a represent the dry season (July– September). C, +Na and +K refer to the control, Na- and 
K-fertilized trees, respectively. +W and –W refer to undisturbed rainfall and exclusion of 37% of 
throughfall, respectively. The solid line in Fig. 3b is the best fit between A and gs, the thin dotted 
line shows dA/dg the rate of carbon gain per unit increase in stomatal conductance, and the thick 




Fig 4. Relationships between intrinsic midday water-use efficiency (WUEi) and predawn leaf 
water potential (Ψpdw) (a) or vapor pressure deficit in the air (VPD) (b), and between mean 
annual intrinsic water-use efficiency (WUEi) and annual aboveground net primary production 
(ANPP) the second (black symbols) and the third (grey symbols) years after planting Eucalyptus 
grandis trees (c). C, +Na and +K refer to the control, Na- and K-fertilized trees, respectively. 
+W and –W refer to undisturbed rainfall and exclusion of 37% of throughfall, respectively.  
 
Fig 5. Relationship between phloem sap 13C and phloem sap total sugar concentration (a), 
relationship between phloem sap 13C and intrinsic midday water-use efficiency (WUEi) (b), and 
time course of phloem sap 13C (black symbols) or leaf 13C (red symbols) (c) in Eucalyptus 
grandis trees. C, +Na and +K refer to the control, Na- and K-fertilized trees, respectively. +W 
and –W refer to undisturbed rainfall and exclusion of 37% of throughfall, respectively. Vertical 
and horizontal bars indicate standard errors between blocks (n = 3). The shaded areas represent 
the dry season (July– September). 
 
Fig 6. Mean daily canopy transpiration rates (lines, n = 10-13 trees per treatment) and mean 
predawn leaf water potentials, Ψpdw (symbols, n = 4 leaves) in Eucalyptus grandis trees from 1 to 
3 years after planting. C and +K refer to the control and K-fertilized trees, respectively. +W and 
–W refer to undisturbed rainfall and exclusion of 37% of throughfall, respectively.  
 
Fig 7. Water use efficiency for stem biomass production (WUEp) between 1 and 2 years and 
between 2 and 3 years after planting in four different treatments. C and +K refer to the control 
and K-fertilized trees, respectively. +W and –W refer to undisturbed rainfall and exclusion of 
37% of throughfall, respectively. 
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Fig 8. Relationship between water-use efficiency of productivity (WUEp) and ANPP (a) and 
relationship between mean annual WUEi and WUEp (b) the second (black symbols) and the third 
(red symbols) year after planting Eucalyptus grandis trees. C, +Na and +K refer to the control, 
Na- and K-fertilized trees, respectively. +W and –W refer to undisturbed rainfall and exclusion 
of 37% of throughfall, respectively. WUEp was not estimated in +Na+W and +Na-W because 
sap flow was not measured.  
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Table 1. Effects of fertilization regime (Fert: control,supply of Na,supply of K), water supply regime (W:undisturbed rainfall vs 37% of throughfall 
exclusion), stand age (Age), interaction betweenfertilization and water supply (Fert x W), fertilization regime and stand age (Fert x Age), and water 
supply and stand age (W x Age) on annual aboveground net primary production (ANPP), annual stemwood net primary production(NPPstemwood), 
percentage of wood in the annual ANPP (%PW in ANPP), foliar K concentrations, foliar Na concentrations, phloem sap δ
13
C and leaf δ13Cfor 
Eucalyptus grandis trees in a split-plot design. Significant effects (P< 0.05) are indicated in bold. 
 
 Fert W Fert x W Age Fert x Age W x Age 
ANPP  F2,36 = 188.36 *** F1,2 = 8.05 F2,36 = 4.77 * F2,36 = 327.21 *** F4,36 = 37.41 *** F2,36 = 6.89 ** 
NPPstemwood F2,36 = 198.13 *** F1,2 = 1.14 F2,36 = 5.11 * F2,36 = 1031.49 *** F4,36 = 84.95 *** F2,36 = 2.48 
%Pwin ANPP F2,36 = 20.76 *** F1,2 = 12.36 F2,36 = 1.64 F2,36 = 1057.55 *** F4,36 = 7.99 *** F2,36 = 0.24 
LAI F2,50 = 56.92 *** F1,2 = 4.10 F2,50 = 0.46 F3,50 = 176.95 *** F6,50 = 4.33 *** F3,50 = 2.57 
Foliar N concentration F2,36 = 11.50 *** F1,2 = 4.20 F2,50 = 12.53 *** F3,50 = 10.13 *** F6,50 = 4.16 *** F3,50 = 0.74 
Foliar P concentration F2,36 = 24.98 *** F1,2 = 9.66 F2,50 = 1.20 F3,50 = 10.53 *** F6,50 = 3.21 *** F3,50 = 2.26 
Foliar K concentration F2,50 = 425.73 ***  F1,2 = 0.21 F2,50 = 1.17 F3,50 = 14.91 *** F6,50 = 10.51 *** F3,50 = 2.96 * 
Foliar Na concentration F2,50 = 401.87 ***  F1,2 = 0.12 F2,50 = 0.8 F3,50 = 37.55 *** F6,50 = 12.65 *** F3,50 = 1.73  
Phloem sap δ13C F2,106 = 0.08 F1,2 = 48.83 * F2,106 = 4.34 * F7,106 = 205.04 *** F14,106 = 6.40 *** F7,106 = 11.47 *** 
Leaf δ13C F2,50 = 6.60 ** F1,2 = 9.24 F2,50 = 0.07 F3,50 = 78.40 *** F6,50 = 1.21 F3,50 = 3.04 * 
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Table 2. Leaf area index and concentrations of nitrogen, phosphorus, potassium and sodium in 
approximately 2 month-old leaves sampled in the upper third of the crown at 11 (2011 rainy 
season), 16 (2011 dry season), 23 (2012 rainy season) and 28 (2012 dry season) months after 




































Age 11 months           
C+W 2.54 ± 0.49 18.4 ± 0.3 0.91 ± 0.09 2.8 ± 0.4 0.2 ± 0.1 
+Na+W 3.04 ± 0.07 22.9 ± 0.1 0.94 ± 0.07 3.4 ± 0.2 2.3 ± 0.1 
+K+W 3.39 ± 0.14 20.9 ± 0.4 0.82 ± 0.01 9.1 ± 0.4 0.6 ± 0.1 
C-W 2.25  ± 0.27  18.6 ± 0.4 0.84 ± 0.01 2.7 ± 0.2 0.3 ± 0.1 
+Na-W 3.12 ± 0.30  22.0 ± 0.6 0.92 ± 0.06 4.1 ± 0.6 2.4 ± 0.3 
+K-W 3.56 ± 0.08  20.9 ± 0.5 0.88 ± 0.05 8.3 ± 0.2 0.7 ± 0.1 
Age 16 months           
C+W 1.51 ± 0.23 21.6 ± 0.6 0.94 ± 0.02 3.4 ± 0.3 1.5 ± 0.3 
+Na+W 2.27 ± 0.04 21.0 ± 0.2 1.41 ± 0.08 3.7 ± 0.3 4.9 ± 0.6 
+K+W 2.63 ± 0.02 22.6 ± 0.9 1.07 ± 0.08 6.6 ± 0.7 0.7 ± 0.1 
C-W 1.48 ± 0.14 21.2 ± 0.3 0.97 ± 0.04 3.6 ± 0.3 1.5 ± 0.3 
+Na-W 2.26 ± 0.05 23.9 ± 1.0 1.06 ± 0.05 3.4 ± 0.1 3.9 ± 0.3 
+K-W 2.36 ± 0.11 18.9 ± 0.7 0.78 ± 0.03 5.2 ± 0.5 0.6 ± 0.1 
Age 23 months           
C+W 2.56 ± 0.39 18.5 ± 0.9 0.94 ± 0.08 3.0 ± 0.1 0.6 ± 0.1 
+Na+W 3.66 ± 0.03 19.7 ± 0.4 1.17 ± 0.09 2.5 ± 0.2 3.1 ± 0.3 
+K+W 4.61 ± 0.11 22.4 ± 1.2 1.09 ± 0.02 5.5 ± 0.5 0.8 ± 0.1 
C-W 2.74 ± 0.21 19.2 ± 0.5 0.93 ± 0.09 2.8 ± 0.1 0.7 ± 0.1 
+Na-W 3.09 ± 0.38 20.9 ± 0.6 1.14 ± 0.05 2.7 ± 0.2 2.9 ± 0.4 
+K-W 3.92 ± 0.10 19.0 ± 0.1 0.96 ± 0.04 6.4 ± 0.5 0.7 ± 0.1 
Age 28 months           
C+W 2.64 ± 0.34 21.9  ± 0.7 1.08  ± 0.01 3.2 ± 0.1 0.7 ± 0.1 
+Na+W 3.26 ± 0.18 23.0 ± 0.3 1.37 ± 0.01 3.4 ± 0.1 4.6 ± 0.4 
+K+W 4.23 ± 0.06 23.0 ± 0.3 1.01 ± 0.07 6.5 ± 0.5 1.1 ± 0.1 
C-W 2.49 ± 0.20 22.3 ± 1.0 1.03 ± 0.05 3.6 ± 0.1 0.9 ± 0.1 
+Na-W 2.83 ± 0.31 22.2 ± 0.8 1.29 ± 0.19 3.9 ± 0.1 4.8 ± 0.3 
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 gs (mol m
-2 s-1) 
A = 30.2752(1-EXP(-1.2781gs))0.8577  
R2 = 0.89 
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Phloem sap sugars concentration (%)
C+W +Na+W +K+W
C-W +Na-W +K-W
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 Les changements climatiques mondiaux devraient augmenter les périodes de sécheresse 
dans de nombreuses régions tropicales. De grandes quantités de potassium (K) sont appliquées 
dans les plantations tropicales, mais les conséquences de l’interaction entre la nutrition en K et le 
déficit en eau (W) sur les mécanismes physiologiques gouvernant la croissance des arbres reste 
peu connus. Un modèle établi à partir des processus (MAESPA) a été utilisé pour étudier les 
effets combinés de limitations en K et W sur l’utilisation du carbone (C) et de l’eau dans les 
plantations clonales d’Eucalyptus. 
 
 Les résultats montrent qu’une diminution de l’apport en K et W diminue la photosynthèse 
brute et l’efficience d’utilisation de la lumière, avec une forte interaction entre K et W sur les 
flux de C. La capacité du système racinaire des arbres à prélever l’eau apparait comme un facteur 
essentiel à l’adaptation à la sécheresse. Les prélèvements hydriques au-delà de 10 m de 
profondeur (incluant les prélèvements dans la nappe phréatique) étaient non négligeables, 
particulièrement pendant les saisons sèches.  
 En conséquence, la sylviculture des plantations d’Eucalyptus influence fortement les 
ressources hydriques et le niveau de la nappe phréatique sur le site d’étude. Néanmoins, les 
simulations montrent que cet impact peut être limité par une diminution des fertilisations. Des 
apports d’engrais limitant la croissance des arbres permettent d’augmenter les ressources 
hydriques dans le sol tout au long de la rotation.  
 Une modification du modèle MAESPA a été réalisée (ainsi qu’une analyse de sensibilité) 
pour mieux simuler les températures foliaires, ce qui est essentiel pour des simulations 
concernant des scénarios de changements climatiques.  
 
 Cette thèse suggère que, dans un contexte de changement climatique, les régimes de 
fertilisation devraient être revisités dans les plantations tropicales à croissance rapide pour 
améliorer la tolérance des arbres à la sécheresse. 
 
 
Mots clés : Eucalyptus, modélisation, ecophysiologie, bilan de carbone, cycle de l'eau 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
